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1 Einleitung 
1.1 Biomasseproduktion in Kurzumtriebsplantagen 
Im Mix der erneuerbaren Ressourcen Europas hat die Nutzung von land- und forstwirt-
schaftlicher Biomasse zur Erzeugung von gasförmigen oder flüssigen Energieträgern oder 
von Rohprodukten für verschiedene Industrien einen hohen Stellenwert (BLOK 2006;  
EUROPEAN COMMISSION 2001, 2003; FAAIJ 2008). Zwei wesentliche, die Biomassenutzung 
betreffende Zielformulierungen im integrierten Klima- und Energieprogramm der  
deutschen Bundesregierung (BUNDESREGIERUNG 2007) betreffen Einspeiseregelungen für 
Biogas in Erdgasnetze sowie die Förderung von Biokraftstoffen bis zu einem Anteil von 20 
Volumenprozent am Kraftstoff-Gesamtaufkommen im Jahr 2020. Holz aus Kurzumtriebs-
plantagen (KUP) wird dabei eine wichtige Rolle spielen. Das Verhältnis von Energieinput 
(Maschineneinsatz, Transport etc.) zum Energieoutput beträgt bei KUP etwa 1:21, bei 
Ganzpflanzengetreide 1:13 (SCHNEIDER 2007). Dadurch bieten KUP Potenziale für  
eine erheblich energieeffizientere landwirtschaftliche Produktionsweise und folglich eine  
deutliche Netto-CO2-Ausstoßreduktion.  
Allein in Deutschland liegt der jährliche Holzverbrauch bei ca. 100 Mio. m³ mit steigender 
Tendenz. Dem steht ein Jahreseinschlag von knapp über 56,9 Mio. m³ gegenüber (Angaben 
beziehen sich auf 2005, DIETER 2006). Die Marktnachfrage für Industrie- und Restholz hat 
sich sowohl durch den Ausbau von Produktionskapazitäten der Säge-, Holzwerkstoff- und 
Zellstoffindustrie als auch durch die zunehmende energetische Holznutzung der privaten 
Haushalte und Biomassekraftwerke verbessert (SCHULTE 2007). Zudem bildet Holz bereits 
jetzt das Rückgrat der regenerativen Wärmeversorgung in Deutschland (ELTROP & KÖNIG 
2007). Verbunden mit einem vorausgesagten weiteren globalen Bedarfsanstieg an Holz 
sowohl als Rohstoff der Papier-, Zellstoff- und Holzwerkstoffindustrie als auch zur  
Verwendung als Bau- und Brennstoff kann es zu einer einschneidenden Holzverknappung 
kommen.  
Neben der vorrangigen Erhaltung bestehender Waldökosysteme sind sowohl die Neuan-
lage von Plantagen mit schnellwachsenden Baumarten auf unbewaldetem Land als auch 
Wiederaufforstungsprojekte mögliche Maßnahmen zur Deckung des steigenden Holzbe-
darfes. Zurzeit steigt der weltweite Anteil von Forsten, wozu die KUP zu rechnen sind 
(FAO-Kategorie planted forests), jährlich um 1,9 % (Europa 0,7 %, Asien 3,1 %). Die Zahl 
der in KUP verwendeten Arten ist gering. In tropischen und subtropischen Klimazonen 
werden Vertreter der Gattungen Eucalyptus, Acacia, Pinus, Tectona, Populus und Hevea 
angebaut. In den gemäßigten und borealen Klimazonen sind fast ausschließlich Arten und 
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Hybride der Gattungen Populus und Salix von Bedeutung (FAO 2006). Auch in Deutsch-
land können KUP, z. B. auf landwirtschaftlichen Stilllegungsflächen, einen Beitrag leisten, 
den Nutzungsdruck auf heimische Wälder und jene in den Holzexportländern zu verringern 
(SCHMIDT & GEROLD 2008). Zudem bieten KUP bei der Biomasseproduktion gegenüber 
einjährigen landwirtschaftlichen Kulturen bessere Chancen zur Gestaltung einer nachhalti-
gen, ökologisch sinnvollen Produktion von Biokraftstoffen (DENA 2006; REINHARDT et al. 
2006). Als ökologische Vorteile sind die Möglichkeit zu einer extensiven Nutzung des 
Agrarökosystems mit mehrjähriger Eingriffsruhe sowie die Schutzfunktionen für die natür-
liche Biodiversität durch Integration von Lebensräumen für Fauna (LIESEBACH et al. 
2000a; LONDO et al. 2005) und Flora (HARTMANN & STREHLER 1995; WEIH et al. 2003) 
hervorzuheben. Weitere positive Effekte ergeben sich aus der Erntemöglichkeit in der  
arbeitsarmen Winterzeit, einem geringen Bedarf an Düngern und Pflanzenschutzmitteln 
(PLIENINGER et al. 2006; POWLSON et al. 2005) sowie der Humusakkumulation durch Wur-
zelbiomasse im Boden (BOELCKE 2006; PLIENINGER et al. 2006). 
Holz aus KUP ist sehr gut für die Herstellung von Biokraftstoffen der zweiten Generation, 
d. h. für die Fischer-Tropsch-Synthese von BTL-Kraftstoff (Biomass-To-Liquid, Sunfuel) 
oder auch für die fermentative Bioethanolproduktion geeignet (BLADES et al. 2005;  
DAHMEN et al. 2007; GEYER et al. 2000; HAMELINCK et al. 2005; KUMABE et al. 2008; 
WEITZ 2006). Auch für die Versorgung der Zellstoff- und Papierindustrie mit Faserholz 
wird ein Bedeutungsanstieg der KUP erwartet (BLANCO-CANQUI et al. 2007; WOLF &  
BÖNISCH 2004).  
Im Vergleich zu anderen Staaten, beispielsweise zu Schweden oder den USA, spielt der 
Anbau schnellwachsender Baumarten in KUP in Deutschland trotz enormer Potenziale zur 
ökologisch sinnvollen Biomassenutzung bisher noch eine nur marginale Rolle (HOFFMANN 
& WEIH 2005). 
1.2 Problemstellung 
Kurzumtriebsplantagen (KUP) müssen sich im Konkurrenzgefüge der landwirtschaftlichen 
Produktion behaupten können und von Entscheidungsträgern in Agrarunternehmen akzep-
tiert werden. Dazu ist es zwingend notwendig, vertretbare wirtschaftliche Ergebnisse zu 
erzielen und Ausfallrisiken zu minimieren. Die Netto-Biomasseerträge von KUP stehen 
jedoch denen von Mais oder anderen Kulturpflanzen nach (BOEHMEL et al. 2008). 
Langjährige Erfahrungen in Schweden zeigen, dass eine allgemeine Wirtschaftlichkeits-
grenze des Biomasseertrages von KUP-Systemen bei etwa 8,0 t / (ha*a) atro (absolut  
trocken) erreicht wird (WEIH 2007). Im derzeitigen Preisgefüge für Industrieholz bzw. 
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Dendromasse gilt dieser Grenzwert auch in Deutschland, jedoch werden diese Ertragswerte 
mit den derzeit zugelassenen Pappelsorten (BLE 2008) nur selten erreicht (BEMMANN et al. 
2007; RÖHLE et al. 2006; RÖHLE et al. 2008).  
Besonders nach dem Verpflanzen während der ersten Umtriebsphase kommt es zu Ertrags-
einbußen und hohen Ausfällen, wenn die Bodenfeuchte nicht ausreicht, um ein standort-
gemäßes Wurzelsystem auszubilden (ROBISON & RAFFA 1998). Pappeln (Populus spp.) 
zählen zwar neben den Weiden (Salix spp.) zu den am schnellsten wachsenden Baumarten 
der gemäßigten Klimagebiete nördlicher Breiten, jedoch sind hohe Produktivitätsraten  
dieser Gattungen an einen hohen Wasserverbrauch gekoppelt (MONCLUS et al. 2005; 
TSCHAPLINSKI et al. 2006; ZSUFFA et al. 1996). Auf Grenzertragsböden wie den altpleisto-
zänen Sanden im Norden Sachsens und Süden Brandenburgs ist eine optimale Wasserver-
sorgung nur dann möglich, wenn die Wurzeln der Bäume das Grundwasser erreichen.  
Insbesondere unter den vorhergesagten Bedingungen des Klimawandels (IPCC 2007; 
RAHMSTORF & SCHELLNHUBER 2006; WATSON et al. 2000) können befriedigende wirt-
schaftliche Erträge von KUP mit den derzeit zugelassenen Pappelsorten deshalb nur bei 
optimaler natürlicher Wasserversorgung auf einem geringen Teil der potenziellen Anbau-
flächen in Deutschland oder unter Bewässerung realisiert werden.  
Das folgende Beispiel soll den Kontrast zwischen der Wasserverfügbarkeit und dem Ziel 
einer ökonomisch interessanten Biomasseproduktion verdeutlichen: 
Unter den wenigen in Deutschland nach dem Forstvermehrungsgutgesetz (FoVG, 
Bundesgesetzblatt Jahrgang 2002, Teil I, Nr. 32, vom 22. Mai 2002) zugelassenen, 
kommerziell genutzten Pappelsorten zeigen sich zumeist Balsam-Pappelhybride  
anspruchsloser und ertragreicher als Hybride von Schwarz-Pappeln (P. nigra, 
P. deltoides) (HOFMANN 1995, 2005). BUNGART (1999) untersuchte die Wassernut-
zungseffizienz der Biomasseproduktion der beiden zugelassenen Balsam-Pappel-
hybrid-Klonsorten „Beaupré“ (Populus trichocarpa x P. deltoides) und „Andro-
scoggin“ (P. maximowiczii x P. trichocarpa). Die Bäume produzierten während der 
dritten bzw. vierten Vegetationsperiode (1997, 1998; erste Rotation) auf Kippsubstrat 
in einer Bergbaufolgelandschaft der Niederlausitz 3,0 g und 2,5 g bzw. 1,2 g und 
1,0 g Biomasse je transpiriertem Liter Wasser (vgl. Mais 2,9 g/l bis 4,9 g/l, MUELLER 
et al. 2005).  
Bei einem flächenbezogenen Wirtschaftlichkeitsschwellenwert von 8,0 t oberir-
discher Holzbiomasse je Hektar und Jahr (entspricht 8.000.000 g / (ha*a), RÖHLE  
et al. 2008) kann ein flächenbezogener jährlicher Bedarf an pflanzenverfügbarem 
Wasser für wirtschaftliches Arbeiten mit diesen Pappelsorten kalkuliert werden. 
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„Beaupré“ hat demnach für eine wirtschaftlich interessante Biomasseproduktion in 
den Jahren 1997 und 1998 einen Wasserbedarf von 320 l/m² und 267 l/m², „Andro-
scoggin“ hingegen 800 l/m² und 667 l/m². Diesem Wasserbedarf steht ein typischer 
Jahresniederschlag in Mitteleuropa von ca. 500 bis 800 l/m² gegenüber (entspricht 
500 bis 800 mm, vgl. FLEMMING 1994). Von der Jahresniederschlagssumme wird 
insbesondere auf wenig wasserhaltefähigen Sandböden nur ein Teil für die Pappeln 
effektiv nutzbar. Die geringe Wasserhaltefähigkeit der Böden bedingt, dass das  
Wasser den Wurzelraum teilweise wieder verlässt, bevor es von den Bäumen aufge-
nommen werden kann. Zudem fallen die Niederschläge nicht ausschließlich inner-
halb der Vegetationsperiode. Die Wassermenge, die zur Bodeninfiltration zur  
Verfügung steht, ist durch Interzeption und Oberflächenabfluss reduziert.  
Somit kann abgeschätzt werden, dass auf schlecht wasserhaltefähigen Böden ohne 
Grundwasseranschluss keine wirtschaftlich interessanten Biomassezuwächse mit 
„Androscoggin“ erzielt werden können. Mit „Beaupré“ ist ein wirtschaftliches  
Arbeiten ab etwa 300 l/m² pflanzenverfügbarem Wasser innerhalb der Vegetations-
periode möglich (vgl. auch BEMMANN et al. 2007 und PETZOLD et al. 2006). Zieht 
man außerdem regionalisierte Klimaprognosen in Betracht (FRANKE et al. 2004; 
FRANKE et al. 2006), die einen Rückgang der Sommerniederschläge und eine Häu-
fung von Dürren vorhersagen, kann mit den genannten Sorten, z. B. in Gebieten 
Nordsachsens mit grundwasserfernen landwirtschaftlichen Stilllegungsflächen auf 
sandigen Böden, keineswegs mit einer angestrebten Jahresbiomasseproduktion von 
8,0 t / (ha*a) gerechnet werden. 
Um den Anbau von Pappeln in KUP zur CO2-neutralen energetischen und stofflichen  
Nutzung auf trockenere Gebiete ausweiten zu können, ist eine Neuorientierung der Pappel-
züchtung unter Einbeziehung von Zuchtzielen, die die Trockenheitstoleranz betreffen, 
dringend erforderlich (MEYER et al. 2006; MONCLUS et al. 2005).  
Pappeln haben im Vergleich zu anderen Waldbaumarten, etwa der Eiche, kurze Lebens-
zyklen und das für die Kreuzungszüchtung wichtige Merkmal der Blühfähigkeit wird  
bereits in einem Alter von fünf bis zwölf Jahren erreicht. Dennoch ist im Vergleich zu  
einjährigen Kulturpflanzen kein schneller Züchtungsfortschritt möglich. Die Dauer von 
Züchtungsprogrammen orientiert sich auch am Selektionszeitraum, d. h. an den Mindest-
umtriebszeiten in KUP. Erst am Ende des Selektionszeitraumes können genotypische  
Unterschiede bezüglich des Biomasseertrages sicher erfasst und bonitiert werden.  
Biotechnologische Methoden, mit denen die Züchtungsforschung beschleunigt werden 
kann, erlebten in den vergangenen zwanzig Jahren einen Durchbruch (BOERJAN 2005). 
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Jedoch sind die Methoden noch nicht in die Züchtungspraxis an Pappeln in Deutschland 
integriert. Darüber hinaus sind Zuchtziele, die eine bessere Trockenheitstoleranz von  
Pappeln für den Anbau in KUP bedingen, schwer formulierbar. Trockenheitstoleranz lässt 
sich nicht direkt messen, sondern muss anhand sie erklärender Eigenschaften quantifiziert 
werden. Dabei ist zu beachten, dass einige Trockenheitsanpassungen zu Ertragsrückgängen 
der Pappeln führen (MONCLUS et al. 2005). 
1.3 Lösungsansätze (Stand der Wissenschaft und der Praxis) 
1.3.1 Physiologische Untersuchung der Trockenheitstoleranz 
Für die Untersuchung der Trockenheitstoleranz von Pappeln ist es problematisch, dass sich 
die Merkmalsausprägung an einem Individuum nicht direkt messen lässt (vgl. FISCHER & 
MAURER 1978). Deshalb müssen messbare Eigenschaften gefunden werden, die sie erklä-
ren. Diese Eigenschaften müssen entweder die Anpassungsreaktion an Trockenheit wider-
spiegeln, oder aber die untersuchte Eigenschaft muss eine Form der Angepasstheit bzw. 
Anpassungsfähigkeit an trockene Bedingungen repräsentieren. Im folgenden Abschnitt 
werden theoretische Grundlagen dargestellt, die im Rahmen der vorliegenden Arbeit bei 
der Auswahl potenziell geeigneter Eigenschaften herangezogen wurden. Die Auswahlkrite-
rien der praktischen Realisierbarkeit von Messungen werden im Kapitel 2.2 genannt. 
1.3.1.1 Bäume im Boden-Pflanze-Atmosphäre-Kontinuum 
Bäume sind Kompartimente eines Fließgleichgewichtssystems, das als Boden-Pflanze-
Atmosphäre-Kontinuum (kurz SPAC, Soil-Plant-Air-Continuum) bezeichnet wird. Die 
konduktiven Prozesse im SPAC lassen sich in Analogie zu elektrischen Feldern und dem 
darin geltenden Ohm’schen Gesetz mithilfe von Potenzialen und Leitfähigkeiten bzw.  
deren reziproken Widerständen erklären (Abbildung 1) (HUBER 1928, 1956; LARCHER 
2001; RICHTER 1973; TYREE & EWERS 1991). Die Grundvorgänge des Wasserhaushaltes 
eines Baumes sind die Wasseraufnahme an den Feinwurzeln im Boden, die Wasserleitung 
(und -speicherung) in den Wurzeln und Sprossachsen bis zum transpirierenden Gewebe 
und die Transpiration an den Blättern. Ursache für Wasserströmungen sind, analog zum 
elektrischen Stromfluss, Potenzialdifferenzen zwischen den Komponenten des SPAC 
(∆Ψ), aus denen eine Saugspannung resultiert. Bäume vermitteln einen Wasserstrom,  
indem sie das Wasserpotenzialgefälle zwischen Boden und Atmosphäre bzw. Luft über-
brücken. Einen Überblick gibt beispielsweise LARCHER (2001).  
Erreicht ∆Ψ zu hohe Werte, können Saugspannungen auftreten, die zu einem zu hohen 
Wasserverlust sowie zu Embolien und irreversiblen Schäden im Gewebe der Bäume 
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Abbildung 1: Vereinfachte Darstellung des Kontinuums Boden-Pflanze-Atmosphäre (Soil-Plant-
Atmosphere-Continuum, SPAC) in Analogie zu dem im elektrischen Feld geltenden Ohm’schen 
Gesetz. Die Gesamtleitfähigkeit (k) eines Baumes kann als die resultierende Leitfähigkeit der in 
Reihe geschalteten Leiter Wurzel, Stamm, Blatt, Stomata und Grenzschicht im SPAC gesehen 
werden. Analog zum Stromfluss im elektrischen Feld fließt das Wasser von Orten mit höherem zu 
Orten mit geringerem Wasserpotenzial. Der Saftstrom in Bäumen wird durch die Potenzialdifferenz 
zwischen dem Bodenwasserpotenzial ΨBoden und dem atmosphärischen Wasserpotenzial ΨLuft 
gesteuert. ΨLuft nimmt während der Vegetationsperiode unter bedeutendem Sättigungsdampf-
druckdefizit Werte um etwa -50 MPa an (verändert nach TYREE & EWERS 1991).  
 
Figure 1: Simplified diagram of the soil-plant-atmosphere-continuum (SPAC) analogous to an elec-
trical field (Ohm’s laws) according to TYREE & EWERS (1991, modified). The total conductance (k) 
can be seen as the resultant conductance of conductive compartments in series (root, stem, leaf, 
stomata, boundary layer). Analogous to the current flow in an electrical field, the water flows from 
compartments with higher water potential to those with lower water potential. The xylem sap flow in 
trees is driven by the water potential difference between the soil water potential (Ψsoil) and the  
atmospheric water potential (Ψair). Ψair reaches a value around -50 MPa under considerable vapour 
pressure deficits (VPD) during the vegetation period (TYREE & EVERS 1991, with modifications). 
 
führen. Durch stomatäre Regulation sind die Bäume in der Lage, sich auf kurzfristige  
Wasserdefizite einzustellen und zu hohe Saugspannungen zu vermeiden. In der  
Ertragsphysiologie von Pappeln spielt die stomatäre Regulation eine Schlüsselrolle. Wie 
Unterschiede der stomatären Regulation zwischen Pappelklonsorten zu Unterschieden in 
der Trockenheitstoleranz und in der Produktivität führen, beschreiben beispielsweise 
TSCHAPLINSKI et al. (1998). Die stomatäre Regulation oder anatomische / morphologische 
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Blatteigenschaften wurden in der vorliegenden Arbeit nicht in die Messungen einbezogen, 
da diese aufgrund der umfänglichen Population von Versuchsbäumen (>100) und deren 
Variation in der Kronengröße nur unter erheblichem Mehraufwand einheitlich durch-
zuführen gewesen wären. 
1.3.1.2 Eigenschaften mit Bezug zur Trockenheitsreaktion 
Die Charakteristik der stomatären Regulation verschiedener Genotypen von Pappeln kann 
indirekt erfasst werden. Sie findet in der photosynthetischen Netto-Primärproduktion  
Ausdruck und wirkt sich deshalb auf die Gesamtwuchsleistungen aus (BLAKE et al. 1996; 
TSCHAPLINSKI et al. 1994; TSCHAPLINSKI et al. 1998). In der landwirtschaftlichen  
Züchtungsforschung, z. B. an Getreidesorten für den Anbau in ariden Klimazonen, wird 
der Ertrag eines Genotyps unter Trockenheit als der beste Weiser für dessen Trockenheits-
toleranz angesehen (FERNANDEZ 1992; FISCHER & MAURER 1978). Ein hoher Ertrag unter 
Trockenheit ist auch bei der Züchtung trockenheitstoleranter Pappeln das primäre Ziel. 
Doch gerade Trockenanpassungen führen häufig zu einem Ertragsrückgang. Deshalb  
sollten jene direkt messbaren „Ersatz“-Eigenschaften, anhand derer die Trockenheitstole-
ranz von Pappeln bestimmt werden soll, so gewählt werden, dass sie in einer möglichst 
geringen Ertragsreduktion unter Trockenheit resultieren (MARRON et al. 2005; MONCLUS  
et al. 2006). 
Auch auf die Radialzuwächse wirkt sich die stomatäre Regulation des Wasserhaushaltes 
der Bäume aus und sie reflektiert so Trockenheitsunterschiede zwischen verschiedenen 
Vegetationsperioden. Deshalb sind beispielsweise Zuwachsreihen alter Hölzer im Rahmen 
der Dendrochronologie wichtige Instrumente zur Erforschung des Klimawandels während 
der vergangenen Jahrhunderte (JONES et al. 2009; MANN & HUGHES 2002). Auch zum Ver-
gleich der Sensitivität unterschiedlicher Pappelklone bzw. -genotypen gegenüber Trocken-
heit können Jahrringanalysen herangezogen werden (GIOVANNELLI et al. 2007; LEONELLI 
et al. 2008). Mit der stomatären Regulation ist auch die Signatur stabiler Isotope der  
Elemente Kohlenstoff und Sauerstoff gekoppelt (TREYDTE 2002). Die Kohlenstoff-
isotopensignatur (δ13C) ist ein bedeutender Weiser für die Wassernutzungseffizienz bei der 
Photosynthese der Bäume (FARQUHAR & RICHARDS 1984). δ13C wird wegen seiner engen 
Kopplung an die Wassernutzungseffizienz und einer tendenziell positiven Korrelation mit 
dem Ertrag unter Trockenheit in der Züchtung trockenheitstoleranter Getreidesorten  
eingesetzt (ARAUS et al. 2002). Auch zur züchterischen Bearbeitung der Trockenheits-
antwort von Pappelsorten wurde die Eignung von δ13C als messbare Größe postuliert 
(DILLEN et al. 2008a; MONCLUS et al. 2006). 
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Neben den vergleichsweise kurzfristigen Wasserdefiziten, die sich im Tagesgang der  
mikroklimatischen Größen ergeben, spielen andere Ausprägungsformen der Trockenheit 
auf Kurzumtriebsplantagen (KUP) eine wichtige Rolle. Besonders auf weniger gut wasser-
versorgten Flächen müssen sich die Bäume an einen dauerhaft defizitären Bodenwasser-
haushalt anpassen. Große Ackerflächen weisen zudem ein Freiflächen-Mikroklima auf. 
Ihm sind besonders die jungen Bäume völlig ungeschützt vor Austrocknung durch Wind 
oder starke Erwärmung der Umgebungsluft und des Bodens bei hoher Einstrahlung ausge-
setzt. In Bezug auf das SPAC bedeutet das, dass die Pappeln dauerhaft einem erhöhten 
Wasserpotenzialgefälle zwischen Boden und Luft ausgesetzt sind. Auch das minimale  
saisonale Wasserpotenzial der Luft im Verlauf einer Vegetationsperiode (Ψmin), das  
während der Sommermonate bei längerer Trockenheit und Hitze auftritt, ist deshalb mit 
hoher Wahrscheinlichkeit auf KUP-Flächen negativer als in vergleichbaren Wald-
beständen. BHASKAR & ACKERLY (2006) beschreiben Ψmin als eine Größe, die einen selek-
tiven Anpassungsdruck auf die Xylemstruktur und speziell auf die Kavitationsresistenz der 
Saftstrom leitenden Bereiche des Holzes von Bäumen ausübt. Deshalb unterliegen Pappeln 
beim Anbau in KUP einem selektiven Anpassungsdruck auf die hydraulische Architektur 
ihres Holzes. Besonders die Dimensionen und die räumliche Dichte von Gefäßen spielen 
dabei eine wichtige Rolle, da sie die Effizienz und die Sicherheit vor Embolien bei der 
Saftstromleitung grundlegend bestimmen (TYREE & ZIMMERMANN 2002). Die Sicherheit 
vor Embolien und die Effizienz der Saftstromleitung stehen dabei in einer engen gegen-
läufigen Beziehung (SPERRY et al. 2008). Vor allem jene Pappelarten, deren Vorkommen 
an flussnahe Ökosysteme gebunden ist, sind im Vergleich zu Baumarten weniger feuchter 
Standorte sehr empfindlich für Leitfähigkeitsverluste durch Embolien (BLAKE et al. 1996). 
Darin kommt die Strategie zum Ausdruck, sich an die mit dem Wasserstand und dem 
Flussbett verändernden Wasserbedingungen durch das Opfern von Ästen, hervorgerufen 
durch Embolien bei Trockenheit, anzupassen (ROOD et al. 2000). 
Eine höhere Sicherheit vor Kavitationen und Embolien durch englumigere Gefäße bedeutet 
eine geringere Leitfähigkeit und dadurch eine geringere Effizienz der Saftstromleitung. Bei 
geringerer Effizienz der Saftstromleitung kann wiederum nur eine geringere Blattfläche 
mit Wasser zur Transpiration versorgt werden und die Produktivität („Schnellwüchsig-
keit“) der Pappeln leidet darunter. Für die vorliegende Arbeit wurde angenommen, dass 
sich genotypische Unterschiede von Pappeln in ihrer mittelfristigen Antwort auf trockene 
Bedingungen in KUP anhand folgender Eigenschaften der Holzquerschnitte ablesen lassen:  
Am Querschnitt des Holzes lassen sich die Gefäßlumenquerschnittsflächen bzw. 
-durchmesser ermitteln (SELLIN et al. 2008). Dadurch kann ein Einblick in die transversale 
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Durchlässigkeit des Xylems bzw. seine longitudinale theoretische Leitfähigkeit gewonnen 
werden. Beim Vergleich der theoretischen Leitfähigkeit der Gefäße muss jedoch beachtet 
werden, dass sie sich annähernd proportional zur vierten Potenz des Radius verhält (Gesetz 
nach Hagen-Poiseuille, siehe TYREE & ZIMMERMANN 2002). Über mögliche theoretische 
Größen zum Vergleich der Leitfähigkeiten von Xylemausschnitten unter Beachtung des 
Hagen-Poiseuille-Gesetzes geben beispielsweise LEWIS & BOOSE (1995) und SPERRY et al. 
(1994) einen Überblick.  
Auch andere am Holzquerschnitt ablesbare Größen reagieren auf erhöhte Trockenheit  
während der Vegetationsperioden und sind deshalb zum Vergleich der mittelfristigen  
Trockenheitsreaktion von Pappeln geeignet. Dazu zählen die Gefäßdichte und der Anteil 
der aufsummierten Gefäßlumenquerschnittsflächen an der Gesamtfläche des Jahrringes 
(AREND & FROMM 2007; SCHUME et al. 2004). Auch die Holzdichte ist von der Größe der 
Zellen, aber ebenso durch deren Zellwandstärken beeinflusst. Eine höhere Holzdichte ver-
mittelt einen besseren Schutz vor Embolien und ist deshalb ein Merkmal, das mit der  
Sicherheit bei der Saftstromleitung verbunden ist (HACKE et al. 2001; JACOBSEN et al. 
2005). Die Holzdichte kann mit intraannueller Auflösung röntgendensitometrisch bestimmt 
werden (SCHWEINGRUBER et al. 1978). 
Neben der Bedeutung für die Saftstromleitung können an den Zelldimensionen auch  
Informationen über die Wasserversorgung der Pflanze während der Ausdifferenzierung der 
Gefäßzellen abgelesen werden. Die Größe sowohl der Gefäßgliedzellen als auch der Faser-
zellen des Xylems ist vom Turgor während der Xylogenese beeinflusst (AREND & FROMM 
2007; HSIAO 1973). Im Gegensatz zum Durchmesser der Lumina von Gefäßgliedern ist 
jener der Faserzellen nur wenig variabel (vgl. AREND & FROMM 2007 und PASSIOURA & 
FRY 1992). Sowohl für die Gefäß- als auch die Faserzelllängen kann dagegen eine Varia-
bilität in Abhängigkeit von der Trockenheit angenommen werden. 
1.3.2 Die Europäische Zitter-Pappel (Populus tremula L.) 
Die Europäische Zitter-Pappel (P. tremula), in der vorliegenden Arbeit Aspe genannt, ge-
hört der Sektion der Zitter- und Weiß-Pappeln der Gattung Populus an (Populus spp. sectio 
Populus, syn. sectio Leuce Duby). Die Arten dieser Sektion sind hinsichtlich ihres physio-
logischen Verhaltens und ihrer ökologischen Ansprüche sehr ähnlich. In Europa ist neben 
der Aspe nur eine weitere Art der Sektion Populus, die Silber-Pappel (Populus alba L.), 
vertreten. Die Grau-Pappel (P. x canescens) tritt als natürlicher Hybrid der Aspe mit der 
Silber-Pappel im Überlappungsgebiet der Areale auf (ECKENWALDER 1996; LEXER et al. 
2005; ROLOFF & BÄRTELS 2006). In Nordeuropa und in den Taigawäldern Russlands ist 
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die Aspe eine der wichtigsten Laubbaumarten. Sie weist eine hohe Spätfrost- und Winter-
resistenz auf (LATVA-KARJANMAA et al. 2007; SMILGA 1986). Aspen sind bezüglich des 
Bodens anspruchslos und nicht dürre- oder windempfindlich. Deshalb werden sie zu den 
Baumarten gezählt, die ihre Vermehrungs- und Wachstumsprozesse unter den bioklima-
tischen Bedingungen des Klimawandels steigern können (PUHE & ULRICH 2001).  
Große Beachtung erfuhr die Aspe deshalb als schnellwachsende Baumart im nördlichen 
und im kontinental beeinflussten mittleren Europa für den Anbau auf stillgelegten  
Landwirtschaftsflächen (CHRISTERSSON 1996; JOHANSSON 1999; TELENIUS 1999; TULLUS 
et al. 2007). In Deutschland haben der Anbau und die Züchtung von Aspen als schnell-
wachsende Baumart eine lange Tradition (LIESEBACH et al. 2000b; MOHRDIEK 1979, 1980; 
VON WETTSTEIN 1940; VON WÜHLISCH 2006; WOLF & BRANDT 1995). Gemessen an ihren 
Wuchsleistungen in Kurzumtriebsplantagen (KUP) scheinen sie jedoch den Pappeln  
anderer Sektionen unterlegen zu sein (RÖHLE et al. 2005; RÖHLE et al. 2006; WOLF &  
BÖNISCH 2004).  
Dennoch wurde die Aspe für die vorliegende Arbeit ausgewählt. Erstens sind die Aspen 
deutlich anspruchsloser hinsichtlich der Wasserversorgung, der Nährkraft des Bodens und 
der Bodendurchlüftung als Pappeln anderer Sektionen. Mit dieser Charakteristik zeigen 
Aspen eine bessere Anpassung an extreme oder räumlich stark variierende Mikroklimate 
auf Offenland wie landwirtschaftlichen Stilllegungsflächen oder Kippflächen des Berg-
baues. Zweitens sind aufgrund einer längeren Züchtungstradition etablierte Kreuzungsfa-
milien an Versuchsstandorten des Staatsbetriebes Sachsenforst vorhanden. Einer dieser 
Bestände war für die vorliegende Arbeit als genetische Kartierungspopulation gut geeignet 
(WOLF & BRANDT 1995). 
Nachfolgend werden ökophysiologische Eigenschaften von Aspen beschrieben, die im 
Anbau in KUP unter trockeneren Bedingungen von Vorteil sein können.  
Gemeinsam mit ihrer nordamerikanischen Geschwisterart, P. tremuloides, besiedelt die 
Aspe ein die nördliche Hemisphäre umspannendes Areal. Beide Arten gehören zu den am 
weitesten verbreiteten Baumarten der nördlichen Kontinentalbereiche (HEGI 1957; PERALA 
1990; TAMM 2001). Dank ihrer Anspruchslosigkeit an standörtliche Bedingungen können 
Aspen schwierige, auch trockenere Standorte besiedeln und erreichen eine zonale Verbrei-
tung – im Gegensatz zu den streng azonal entlang größerer Fließgewässer verbreiteten 
Schwarz-Pappeln (Populus spp., sectio Aigeieros) (ECKENWALDER 1996; ROLOFF 2006). 
Wie andere Arten der Gattung Populus hybridisieren Aspen leicht und zeigen in der  
F1-Nachkommenschaft deutliche Heterosiseffekte mit überlegenem Wachstum und Ertrag 
(LI & WU 1996; LIESEBACH et al. 2000b; YU et al. 2001).  
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Aspen sind durch Wurzelbrut stärker als andere Pappelarten in der Lage, raumgreifende 
Wurzelsysteme mit Speicher- und Verteilfunktionen zu etablieren, die mehrere Bäume 
(Ramets) tragen (KEMPERMAN & BARNES 1976; MOCK et al. 2008; STENVALL et al. 2005). 
Durch dieses klonale Wachstum können große, sich immer wieder erneuernde Organismen 
entstehen. Im Gegensatz zu den einzelnen Ramets werden diese sehr alt. Für P. tremu-
loides wurde ein solches Wurzelsystem namens „Pando“ mit ca. 47.000 Bäumen, einer 
Flächenausdehnung von ca. 43 ha und einem geschätzten Alter von mehreren tausend  
Jahren beschrieben (MITTON & GRANT 1980). Dieser Organismus könnte Dank ständiger 
Erneuerung zu den größten landlebenden Organismen der Erde gehören (DEWOODY et al. 
2008). Der ökologische Vorteil dieses klonalen Wachstums bei Reproduktionsprozessen ist 
die Möglichkeit der subventionierten Etablierung neuer Ramets und die Vermeidung von 
Konkurrenz zwischen mehreren Einzelorganismen derselben Art und damit die optimale 
Ausnutzung knapper Wasser- und Nährstoffressourcen (PITELKA & ASHMUN 1985;  
URBANSKA 1992).  
Die generative Fortpflanzung im Reproduktionssystem der Aspen spielt eine wichtige  
Rolle bei der schnellen Wiederbesiedlung von Katastrophenflächen (ROMME et al. 2005; 
STEVENS et al. 1999). Sehr häufig wurden im Rahmen der Arbeit größere Aspenvorkom-
men auf Ruderalflächen wie Industriebrachen oder Eisenbahngeländen aber auch auf groß-
flächigen Offenländern ehemaliger Truppenübungsplätze oder Tagebaufolgelandschaften 
gefunden. Darin weicht die Aspe nicht von anderen Pappelarten ab. Bei der schnellen Neu-
erschließung großer Freiflächen durch Aspen überwiegt die generative Vermehrung. Die 
Kombination aus generativer und subventionierter vegetativer Reproduktion ermöglicht es 
den Aspen, Kahlflächen schnell zu besetzen. Da die Aspen dabei auch trockenere Flächen 
ohne Grundwasseranschluss besiedeln können, muss deren Wurzelsystem in der Lage sein, 
temporär größere Einschränkungen in der Wasserversorgung zu verkraften als jenes der an 
fluviatile Ökosysteme gebundenen Pappelarten. Während der Dauer ihrer Juvenilitäts-
phase, solange ihr Wurzelsystem noch kein Grundwasser erreicht, muss die Aspe ein 
Feinwurzelsystem besitzen, was ihr ein Überleben mit dem einsickernden Niederschlags-
wasser ermöglicht.  
Aspen betreiben auch in der Rinde von Zweigen und Ästen Photosynthese. Die Rinden-
photosynthese ist als ein Beitrag zur Gesamtassimilation besonders in Phasen ohne Belau-
bung der Bäume zu sehen, z. B. unmittelbar vor dem Blattaustrieb oder bei Kahlfraß durch 
Insekten (ASCHAN et al. 2001; FOOTE & SCHAEDLE 1978). Zudem ist die Rinde junger 
Aspen von einer Wachsschicht überzogen, die eine Schutzfunktion vor Austrocknung und 
vor zu starker Einstrahlung erfüllt (CAMERON et al. 2002; KARELS & BOONSTRA 2003). 
Von Bedeutung für die photosynthetische Kapazität der Aspen könnte die sich in der  
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Namensgebung niederschlagende Eigenschaft des Zitterns der Blätter sein (lat.  
tremere = zittern). Die typische Blattschwingung ist bereits bei geringsten Luftströmungen 
zu beobachten, die durch Thermik auch bei Windstille verursacht werden. Eine mögliche 
Folge der Blattschwingungen ist, dass höhere Austauschraten von CO2 und Wasserdampf 
mit der Atmosphäre bei einer relativ dazu kleineren Blattfläche erreicht werden (BSCHORR 
1991). Eine weitere Folge dieser Blattschwingungen ist ein Kühleffekt, der die Funktion 
des Chlorophylls begünstigt (ROLOFF 2006). 
1.3.3 Genetische Kartierung von Quantitative Trait Loci (QTL) 
1.3.3.1 Quantitative Merkmale 
Wie die Mehrzahl der in der Land- und Forstwirtschaft relevanten Eigenschaften, z. B. der 
Ertrag oder die Wuchshöhe, trägt die Trockenheitstoleranz von Pappeln (Populus spp.) den 
Charakter einer quantitativen Eigenschaft (QT, Quantitative Trait). Das bedeutet, sie ist 
von einer Vielzahl von genetischen Faktoren und von unterschiedlichen Umwelteinflüssen 
abhängig. Zahlreiche ökophysiologische Steuermechanismen tragen parallel auf den  
Ebenen der einzelnen Zellen, der Organe oder des gesamten Baumes zur Regulation des 
Wasserhaushaltes in Antwort auf Wasserdefizite bei (BLAKE et al. 1996; KOZLOWSKI 
1968; YIN et al. 2005). Die Trockenheitstoleranz der Bäume lässt sich nicht in diskrete 
phänotypische Zustände unterteilen (z. B. „ist trockenheitstolerant“ / „ist nicht trocken-
heitstolerant“). Vielmehr ist die Ausprägung der Trockenheitstoleranz in einer betrachteten 
Pappelpopulation kontinuierlich verteilt. Die der Verteilung zugrunde liegende phäno-
typische Variabilität ist das Resultat der Segregation einer unbekannten Anzahl poly-
morpher Gene, deren allelische Einzeleffekte in der Regel deutlich geringer ausfallen als 
die Effekte der Umwelt (KEARSEY & POONI 2004). Die genomischen Bereiche, die einer 
quantitativen Eigenschaft zugrunde liegen, nennt man QTL (Quantitative Trait Locus;  
Plural: Quantitative Trait Loci).  
Im Rahmen der biometrischen Genetik wird ein QTL als ein genetischer Lokus definiert, 
der durch die statistische Analyse – die genetische Kartierung – einer komplexen Eigen-
schaft ermittelt wurde (DOERGE 2002). Die angewandten statistischen Prinzipien der  
Kartierung von QTL (QTL-Mapping) sind in der Literatur ausführlich beschrieben worden 
(DOERGE 2002; KEARSEY & POONI 2004; LIU 1998; LYNCH & WALSH 1998; MEKSEM & 
KAHL 2005). 
1.3.3.2 Genetische Marker 
Das QTL-Mapping wird in der forstlichen Genetik dazu genutzt, Bereiche von Chromoso-
men und darin befindliche DNA-Marker zu identifizieren, die mit der Ausprägung der  
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untersuchten phänotypischen Merkmale in Verbindung stehen (vgl. GONZALEZ-MARTINEZ 
et al. 2006). Eine Voraussetzung für das QTL-Mapping ist das Vorhandensein einer gene-
tischen Kopplungskarte und einer ausreichenden Anzahl (einige Hundert) gut über das  
Genom verteilter genetischer Marker. Genetische Marker sind genetisch determinierte 
Merkmale, deren Vererbung geklärt ist. Die ersten genetischen Marker in der Pflanzen-
genetik waren phänotypische Marker, z. B. die Blütenfarbe oder die Korngröße von Samen 
(SAX 1923). In der forstlichen Genetik spielten z. B. Blatt- und Nadelfarben oder Mono-
terpengehalte der Nadeln eine Rolle, doch gibt es nur wenige derartige phänotypische, 
streng genetisch beeinflusste Merkmale. Mit der Entwicklung von molekulargenetischen 
Markern wurde die umfangreichere Analyse der Kopplung von Markern untereinander 
sowie die Konstruktion von genetischen Kopplungskarten möglich. Zu den ersten moleku-
largenetischen Markern gehören Isoenzyme und RFLP (Restriktions-Fragment-Längen-
Polymorphismen) oder RAPD (Randomly Amplified Polymorphic DNA) (HATTEMER  
et al. 1993). Auch zur Kopplungskartierung von Waldbaumarten wurden diese Marker 
häufig verwendet (z. B. GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994; LIU & FURNIER 1993).  
Zu den neueren DNA-Markern gehören Mikrosatelliten (SSR, Short Sequence Repeat) und 
AFLP (Amplified Fragment-Length Polymorphism). Zur genetischen Kartierung an  
Populus spp. werden häufig SSR und AFLP verwendet (z. B. CERVERA et al. 2001). SSR 
bieten den Vorteil einer kodominanten Vererbung und der Eignung als Anker-Marker zum  
Alignment mit den Karten anderer Arten. Für das Arbeiten mit SSR werden Primer-
sequenzinformationen benötigt. Mehrere Tausend SSR-Primerdaten sind online für das 
Populus-Genom verfügbar (http://www.ornl.gov/sci/ipgc/ssr_resources.htm). Für einen 
Teil dieser SSR ist deren Position auf den Chromosomen des Pappelgenoms gut doku-
mentiert (z. B. TUSKAN et al. 2004; YIN et al. 2004). SSR-Marker sind gut reproduzierbar 
und in vielen Arten der Gattungen Populus und Salix anwendbar. Mit dem AFLP-Ver-
fahren können mit einem Primerpaar gleichzeitig sehr viele Marker generiert werden  
(VOS et al. 1995). Jedoch sind AFLP-Marker sequenzanonym, weshalb eine Verwendung 
als Anker-Marker zwischen Kopplungskarten verschiedener Populationen nicht in Betracht 
kommt. Einen Überblick über die Prinzipien und Anwendungsgebiete der  
DNA-Markerverfahren geben GILLET (2000) und MEKSEM & KAHL (2005). 
1.3.3.3 Kartierungspopulation 
Von Bedeutung für den Erfolg der Kartierung ist die Wahl einer geeigneten segregierenden 
Population von Vollgeschwistern. An Pappeln sind Zwei- oder Dreigenerationen-
Kreuzungen verwendet worden. Eine dieser Kreuzungsfamilien verdient besondere  
Erwähnung, da sie in mehreren QTL-Kartierungen in den USA und Europa verwendet 
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worden ist (BRADSHAW et al. 1994; TAYLOR 2002). Diese Familie mit der Nr. 331 ist eine 
F2-Hybridnachkommenschaft, deren Eltern aus einer interspezifischen Kreuzung zwischen 
P. trichocarpa und P. deltoides hervorgingen. 
Wegen sehr langer Generationszeiten ist es schwierig, die sonst in der Pflanzengenom-
analyse üblichen Kartierungspopulationen mittels Kreuzung von Inzuchtlinien zu  
erzeugen. Die einfachste Möglichkeit, eine geeignete Kartierungspopulation für Pappeln zu 
erzeugen, sind Kreuzungen heterozygoter Eltern. Dabei sollten Dank der hohen Hetero-
zygotiegrade von Waldbäumen genügend Marker in der Nachkommenschaft vorkommen, 
die im Verhältnis 1:1 segregieren und für Kopplungsanalysen tauglich sind. Auch in der 
vorliegenden Arbeit wurde eine F1-Nachkommenschaft zweier heterozygoter Bäume  
verwendet. Das Vorgehen wurde grundlegend als Pseudo-Testcross-Mapping-Strategie 
beschrieben (GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994; RITTER et al. 1990). 
1.3.3.4 Statistische Kopplungsanalyse 
Sind die genotypischen Allelinformationen an jedem Markerlokus für die Individuen der 
Kartierungspopulation ermittelt worden, kann die Kopplungsanalyse begonnen werden. 
Die ersten Arbeiten zu Rekombination und Kopplungskartierungen wurden von dem  
Nobelpreisträger Thomas Hunt Morgan und einem seiner Studenten und späteren  
Mitarbeiter, Alfred Sturtevant, durchgeführt (MORGAN 1910). Das Verdienst Morgans ist 
es, den Zusammenhang zwischen Rekombination und Chiasmata der Chromosomen  
während der Meiose gefunden zu haben. STURTEVANT (1913) setzte die Kopplungs-
analysen zwischen mehreren Markerpaaren so in Beziehung, dass er eine eindeutige lineare 
Anordnung von Markern auf einem Chromosom darstellen konnte. Später definierte er, 
dass die grundlegende Entfernungseinheit zweier definierter Loci auf der Kopplungskarte 
einer Rekombinationsfrequenz von einem Prozent entspricht. Von HALDANE (1919) wurde 
diese Einheit, zu Ehren von T. H. Morgan, als ein Centimorgan benannt (1 cM = ein  
Rekombinationsereignis je 100 Meiosen). Bis heute folgen die statistischen Analysen zur 
Kopplung und Anordnung der Loci auf Kopplungskarten den von diesen Wissenschaftlern 
erarbeiteten Prinzipien.  
Bei den hohen Markerzahlen, die zu einer das Genom abdeckenden genetischen Kartierung 
untersucht werden müssen, sind Softwareprogramme nötig. Zunächst enthält die Software 
Algorithmen, mit denen in Zweipunkt-Analysen die Kopplung bzw. Ko-Segregation  
zwischen Markern ermittelt wird und die Marker anhand dessen den verschiedenen  
Kopplungsgruppen des Genoms zugeordnet werden. Als Teststatistik für die Kopplungs-
analyse wird ein LOD-Schwellenwert errechnet (Logarithm of the Odds, MORTON 1955, 
vgl. auch OTT 1991). Der LOD ist der dekadische Logarithmus des Verhältnisses zweier 
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(stochastischer) Wahrscheinlichkeiten: der Wahrscheinlichkeit, dass die beobachteten  
Rekombinationsdaten zwischen zwei Loci durch Kopplung zustande gekommen sind und 
der Wahrscheinlichkeit, dass die Daten durch Zufall, also ohne Kopplung der Marker,  
zustande gekommen sind. Allgemein wird ein LOD von 3,0 als kritischer Schwellenwert 
für das Erklären von Kopplung empfohlen. Das entspricht einem Wahrscheinlichkeits-
verhältnis von 1.000:1 dafür, dass die Loci gekoppelt sind.  
Anschließend werden die Rekombinationsfrequenzen anhand einer Mapping-Funktion in 
genetische Distanzen umgerechnet. Die beiden wichtigsten Mapping-Funktionen sind jene 
nach HALDANE (1919) und KOSAMBI (1944). Letztere berücksichtigt distanzabhängig  
mögliche Interferenzen von Rekombinationsereignissen, d. h. mehrfache Crossing-over 
zwischen zwei deutlich entfernten Markerloci. Abschließend werden die am besten  
passenden Positionen der Marker auf den Kopplungsgruppen errechnet und grafisch als 
lineare Kopplungsgruppe ausgegeben. Die Marker einer solchen Gruppe müssen dabei 
nicht zu jedem anderen auf der Gruppe liegenden Marker eine Kopplung aufweisen. Bei 
entsprechender Rekombinationsintensität im betrachteten Chromosomenbereich und bei 
ausreichendem Abstand der Markerloci können die Rekombinationsereignisse so häufig 
stattfinden, dass in der Nachkommenschaft eine scheinbar normale Mendel’sche Segrega-
tion abzulesen ist, obwohl die Marker auf einem Chromosom vererbt werden.  
Zwei häufig verwendete Softwarepakete zur genetischen Kopplungskartierung in Baum-
arten sind die Programme Mapmaker (LANDER et al. 1987) und Joinmap® (STAM 1993; 
VAN OOIJEN & VOORRIPS 2001). Letzteres ist in der vorliegenden Arbeit verwendet  
worden. Informationsseiten über verfügbare Software zur genetischen Kartierung sind  
online verfügbar (z. B. http://linkage.rockefeller.edu/soft/). 
Bei der eigentlichen QTL-Analyse werden mit statistischen Methoden Beziehungen  
zwischen Markerallelverteilungen und phänotypischen Werteverteilungen untersucht.  
Dabei können beispielsweise Einzelmarkeranalysen durchgeführt werden. Hierbei wird 
getestet, ob sich die Gruppen der Träger gleicher Markerallele in der Kartierungspopu-
lation hinsichtlich ihres Phänotyps hochsignifikant unterscheiden. Ist dem so, kann eine 
Kopplung des Markers an das betreffende Merkmal postuliert werden. Ist für mehrere be-
nachbarte Marker einer Kopplungsgruppe ein statistischer Effekt auf das untersuchte  
phänotypische Merkmal nachzuweisen, dann ist die Anwesenheit eines QTL in diesem 
Bereich wahrscheinlich. Ein solcher Testalgorithmus ist in die Software MapQTL® (VAN 
OOIJEN et al. 2002) integriert, die in der vorliegenden Arbeit Verwendung fand. Die  
Methode ist unabhängig von der phänotypischen Merkmalsverteilung in der Kartierungs-
population. Sie wird ausführlicher bei (VAN OOIJEN et al. 1993) beschrieben.  
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Im Gegensatz zu Einzelmarkeranalysen ist das Interval Mapping (IM) (LANDER & 
BOTSTEIN 1989) eine komplexere Methode, die auch für Positionen zwischen benachbarten 
Markern einer Kopplungskarte Teststatistiken errechnet. Dieses parametrische Verfahren 
ist auf das Vorhandensein von genetischen Kopplungskarten angewiesen und anfällig für 
Abweichungen der phänotypischen Werteverteilung von der Normalverteilung. Das IM ist 
in eine Vielzahl von Softwarepaketen integriert, so auch in MapQTL®. Weiterentwick-
lungen dieses Verfahrens sind das Multiple QTL Mapping (MQM) (JANSEN 1993) sowie 
das Composite Interval Mapping (CIM) (ZENG 1994). Eine Einführung in das Gebiet der 
statistischen Methoden des QTL-Mappings und der Unterschiede der verschiedenen Ver-
fahren geben DOERGE (2002); KEARSEY & POONI (2004) und WU et al. (2007). 
1.3.3.5 Markergestützte Selektion 
Mit der genetischen Kartierung von QTL können Marker identifiziert werden, die an  
positive phänotypische Merkmale gekoppelt sind. Mit diesen Markern ist es wiederum 
möglich, eine markergestützte Selektion (MAS, Marker Assisted Selection) vorzunehmen. 
Die MAS bietet dabei den Vorteil, dass bereits im Sämlingsstadium an der DNA überprüft 
werden kann, ob ein Individuum ein Allel eines Markers trägt, das mit einer positiven  
Eigenschaft gekoppelt ist. Dadurch kann das Problem der langen Selektionszeiträume  
überwunden werden, das einen schnellen Züchtungsforschritt verhindert (siehe Kapitel 
1.2). Die MAS eröffnet somit eine Möglichkeit zu einer effizienten, beschleunigten  
Züchtung und zur Erhöhung des genetischen Gewinns bei den Züchtungsstrategien, die auf 
eine Frühselektion zurückgreifen (PLOMION et al. 2007). Allerdings verliert die MAS dann 
ihre Bedeutung in den folgenden Generationen, wenn bereits alle selektierten Bäume die 
erwünschten Markerallele tragen. Jedoch können beispielsweise für Züchtungsprogramme 
mittels MAS geeignete Kreuzungspartner ausgewählt werden, die in ihren Eigenschaften 
kontrastieren. Nach wie vor befindet sich die markergestützte Selektion in der Forstgenetik 
in der Phase der Forschung und Entwicklung. In Deutschland ist die MAS bisher nicht in 
die Praxis der forstlichen Züchtung von Waldbäumen integriert.  
Im Rahmen wissenschaftlicher Untersuchungen bieten das QTL-Mapping und die Identifi-
kation von an das QT gekoppelten Markern einen wichtigen Meilenstein auf dem Wege 
zum Verständnis der Ursachen von natürlicher phänotypischer Variabilität. Durch ein  
Alignment der zugrunde liegenden Kopplungskarte an die verfügbare Komplettsequenz der 
Westlichen Balsam-Pappel (Populus trichocarpa) (TUSKAN et al. 2006), können die in den 
QTL-Bereichen befindlichen Gengruppen identifiziert und – sofern deren Funktion  
bekannt ist – auf diese Weise der Kreis der züchterisch relevanten Kandidatengene weiter 
eingeschränkt werden. 
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1.4 Zielsetzung und Herangehensweise 
Die vorliegende Arbeit hat zum Ziel, die Trockenheitsreaktion der Europäischen  
Zitter-Pappel (Aspe, Populus tremula L.) mithilfe kombinierter physiologischer und  
genetischer Untersuchungen zu ergründen. Dazu soll eine genetische Kartierung von 
Quantitative Trait Loci (QTL) an einer F1-Kreuzungsfamilie durchgeführt werden. Mit den 
Ergebnissen sollen mögliche Wege zu einer züchterischen Verbesserung der Trockenheits-
toleranz aufgezeigt werden. 
Viele Trockenheitsanpassungen der Pappeln führen zu Ertragseinbußen, die dem Erreichen 
wirtschaftlich befriedigender Erträge von Kurzumtriebsplantagen (KUP) im landwirt-
schaftlichen Anbau entgegenstehen.  Für die vorliegende Arbeit wird deshalb die Trocken-
heitstoleranzsteigerung in einem engeren Sinne (i. e. S.) neu definiert: 
Die Trockenheitstoleranzsteigerung (i. e. S.) von Pappeln ist gleichzusetzen mit der 
Minimierung ihrer Ertragseinbußen unter trockenen Bedingungen. 
Da Trockenheitstoleranz nicht direkt messbar ist, sollen zur physiologischen Untersuchung 
Sekundäreigenschaften herangezogen werden, welche die Trockenheitstoleranz von  
Pappeln unter den Anbaubedingungen in KUP erklären. Das Hauptaugenmerk soll dabei 
auf Holzeigenschaften liegen, die eine retrospektive Untersuchung der Trockenheits-
reaktionsunterschiede zwischen verschiedenen Genotypen ermöglichen und außerdem  
mittelfristige Anpassungen an Trockenheit über Jahre hinweg repräsentieren. Da Pappeln 
in KUP nur wenige Jahre alt werden, sollen Juvenilitätstrends der physiologisch-holzanato-
mischen Größen Beachtung finden. Neben den wachstumsbezogenen Größen Radial-
zuwachs (ir), Baumhöhe (h) und Biomasseertrag (BM) sollen folgende Holzeigenschaften 
getrennt nach Jahrringen untersucht werden: 
(1) Die Signatur stabiler Isotope des Kohlenstoffs und des Sauerstoffs (δ13C, δ18O) 
(2) Zelllängen der Fasern und Gefäßglieder (FL, GL) 
(3) Gefäßlumenquerschnittsflächen (AG) 
(4) Gefäßdichte (GD) 
(5) Potenziell Saftstrom leitender Querschnittsflächenanteil (LQ) 
(6) hydraulisch gewichteter Gefäßlumendurchmesser (Dh) 
(7) röntgendensitometrische Holzdichte (RD). 
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Anhand der physiologisch-holzanatomischen Untersuchungen sollen folgende Fragen  
beantwortet werden: 
• Durch welche physiologischen Besonderheiten zeichnen sich 
trockenheitstolerante Aspen (i. e. S.) aus? 
• Welche physiologisch-holzanatomischen Sekundäreigenschaften 
können als Einzelkriterium oder miteinander kombiniert für die 
Selektion trockenheitstoleranter Aspen (i. e. S.) empfohlen werden? 
• Enthalten die Verläufe der Juvenilitätstrends physiologisch-holzanatomischer 
Größen Informationen über den Trockenheitseinfluss? 
• Wie können die Sekundäreigenschaften zu einer 
Trockenheitstoleranzindizierung verknüpft werden? 
Im genetischen Teil der Arbeit werden, der Pseudo-Testcross-Mapping-Strategie folgend 
(GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994), genetische Kopplungskarten für die Elternbäume der 
F1-Population konstruiert. Dazu werden Mikrosatelliten- und AFLP-Marker verwendet. 
Die an der Population erhobenen phänotypischen Daten der aufeinander folgenden  
Jahrringe werden zum QTL-Mapping, d. h. zur Identifikation von Genombereichen mit 
einem Effekt auf die Variabilität der Sekundäreigenschaften der Trockenheitstoleranz,  
herangezogen. Im Rahmen des QTL-Mappings sollen Marker identifiziert werden, die mit 
den phänotypischen Eigenschaften gekoppelt sind. Folgende Fragen sollen beantwortet 
werden: 
• Welche QTL können detektiert werden? 
• Wie entwickeln sich die QTL-Effekte mit zunehmendem Kambiumalter 
im Vergleich zu den Juvenilitätstrends der Jahrringeigenschaften? 
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2 Material und Methoden 
2.1 Untersuchungspopulationen  
2.1.1 Kartierungspopulation 
Als Kartierungspopulation für die genetische Kartierung trockenheitstoleranzrelevanter 
QTL (QTL-Mapping) war eine Kreuzungspopulation von Aspe (Populus tremula L.)  
verfügbar. Diese Kartierungspopulation bestand aus Vollgeschwistern einer F1-Nach-
kommenschaft und deren Elternbäumen. Circa 2.500 Nachkommen wurden nach Aussaat 
und Aufzucht im Gewächshaus (Staatsbetrieb Sachsenforst) im Klonmutterquartier „Kirch-
schneise“ (siehe unten) ausgepflanzt. Davon wurden zentral im Quartier 160 benachbarte 
Individuen ausgewählt. Das Holz wurde im Frühjahr 2004 nach sechs Jahren Umtriebszeit 
geerntet.  
Die originalen Elternbäume – sächsische Plusbäume (WOLF & BRANDT 1995) mit den 
Zuchtbuchnummern „64“ (Name: „Schandau 4“) und „236“ („Lichtenhain 1“) – waren nur 
noch als verklontes Material (Veredlungen) erhalten. Sowohl der Samenelter „Schandau 4“ 
als auch der Pollenelter „Lichtenhain 1“ stammten aus natürlichen, vermutlich autoch-
thonen Subpopulationen im Gebiet des Elbsandsteingebirges ca. 50 km südlich der Stadt 
Dresden. Die standörtlichen Bedingungen der ursprünglichen Fundorte der parentalen  
Genotypen haben sich trotz geringer geografischer Distanz in ihrer Höhenlage deutlich 
unterschieden (BRANDT, persönliche Mitteilung). Die F1-Nachkommenschaft von „Schan-
dau 4“ und „Lichtenhain 1“ wurde unter der Bezeichnung „Graupa III“ vom Staatsbetrieb 
Sachsenforst zur Verfügung gestellt. Zurzeit ist diese Nachkommenschaft in Deutschland 
nicht als forstliches Vermehrungsgut nach FoVG (Forstvermehrungsgutgesetz vom 
01.01.2003) zugelassen (BLE 2008). 
2.1.2 Standortbedingungen für die Kartierungspopulation 
Der Standort der F1-Nachkommen im Klonmutterquartier befindet sich am Rande des  
Elbtals unweit der Stadt Pirna (Ortsteil Graupa) im südlichen Sachsen (50° 59’ 19’’ N; 
13° 55’ 25’’ O) auf einem Niveau von etwa 130 m über normal Null. Der Boden  
(Braunerde-Podsol), in den die F1-Nachkommen gepflanzt wurden, entstand auf Fluvisand, 
einem gut wasserdurchlässigen, wenig haltefähigen periglaziären Decksediment (GREIF et 
al. 2004). Das Grundwasser stand im Frühjahr 2007 bei ca. einem Meter an.  
Die Kenntnis über das ungefähre Ausmaß von Trockenperioden bzw. Wasserdefiziten am 
Standort Kirchschneise im Wuchszeitraum war eine Voraussetzung dafür, die Trocken-
heitsreaktion der Genotypen der Kartierungspopulation untersuchen zu können. Für eine 
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vereinfachte Darstellung der Aridität bzw. Humidität wurde für den Standort ein  
Diagramm erstellt, in dem die Gänge der Monatsmitteltemperatur und der monatlichen 
Niederschlagssummen dargestellt sind. Die Skalierung ist so vorgenommen worden, dass 
die Ordinatenlänge von 10 °C Temperatur gleich derjenigen Ordinatenlänge von 20 mm 
Niederschlagssumme ist. Zeiten, in denen die Niederschlagskurve unter der Temperatur-
kurve verläuft, werden als arid bezeichnet, sonst als humid (WALTER et al. 1960;  
WEISCHET & ENDLICHER 2008). Das durchschnittlich wärmste Jahr war das Jahr 2000. Im 
Verlauf der Vegetationsperioden der Jahre 2000 und 2003 traten aride Phasen auf 
(Abbildung 2).  
Abbildung 2 gibt außerdem die wichtigsten Wasserhaushaltsgrößen am Standort Kirch-
schneise wieder. 2003 war das Jahr mit der negativsten klimatischen Wasserbilanz. Der 
Starkregen am 12./13. August 2002, in dessen Folge sich das Hochwasser der Nebenflüsse 
und das Elbehochwasser 2002 entwickelten, gilt als ein besonderes Ereignis. Der Standort 
Kirchschneise war nicht überschwemmt. Jedoch stieg das Grundwasser wie auch in weiten 
Teilen Sachsens bis zum Frühjahr des Jahres 2003 an (Abbildung 2 c, vgl. auch LFUG 
2003). Die Vegetationsperiode 2003 selbst gehört jedoch zu den trockensten und wärmsten 
des vergangenen Jahrhunderts in Sachsen (KÜCHLER & SOMMER 2005). Der August 2003 
brach alle bisherigen Dürrerekorde (KÜCHLER 2004). Auch in der gesamten nördlichen 
Hemisphäre war 2003 eine Extremdürre verzeichnet worden (BARR et al. 2007; CIAIS et al. 
2005; GRANIER et al. 2004; GRANIER et al. 2007; IPCC 2007; REBETEZ et al. 2006;  
ZAITCHIK et al. 2006).  
Aus den Klima- und Wasserhaushaltsdaten des Standortes Kirchschneise wurde abgeleitet, 
dass die sommerlichen Wasserdefizite in den Vegetationsperioden 2000 und 2003 für die 
Kartierungspopulation von der Normalität abwichen. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit 
wird für den Sommer 2000 von einem erhöhten Wasserdefizit in allen Teilen des Boden-
Pflanze-Atmosphäre-Kontinuums (SPAC) ausgegangen (umfassendes Wasserdefizit 2000). 
Im Dürrejahr 2003 waren die Bäume am Standort Kirchschneise im atmosphärischen Teil 
des SPAC einer extremen Dürre ausgesetzt, wohingegen im Boden eine außergewöhnlich 
gute Grundwasserversorgung herrschte. Daher wird für das Jahr 2003 von einem  
moderaten Wasserdefizit ausgegangen. In beiden Vegetationsperioden muss die Differenz 
der auf die Versuchsbäume einwirkenden Wasserpotenziale im SPAC ein von der Norma-
lität abweichendes Ausmaß angenommen haben. Daher wird auf die Jahrringe 2000 und 
2003 der Kartierungspopulation im Rahmen der vorliegenden Trockenheitstoleranzunter-
suchung besonderer Wert gelegt. 
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Abbildung 2: a) mittlere monatl. Lufttemperatur (helle Linie) und monatliche Niederschlagssum-
men (dunkle Linie) für den Standort der Kartierungspopulation. Datenquelle: frei verfügbare Daten 
des Deutschen Wetterdienstes (DWD, www.dwd.de) für die Station Dresden-Klotzsche, Nieder-
schläge korrigiert. Verlauf der Niederschlagskurve unter der Temperaturkurve bedeutet Aridität  
(in Anlehnung an WALTER et al. 1960). b) Abweichungen der monatlichen Niederschlagssummen 
vom langjährigen Mittel (Bezugsperiode: 1961-1990), Datenquelle: frei verfügbare Daten des DWD. 
c) Abweichung der monatlichen mittleren Lufttemperatur vom langjährigen Mittel (Bezugsperiode: 
1961-1990), Datenquelle: frei verfügbare Daten des DWD. d) Abstand des Grundwasserpegels von 
der Geländeoberkante (GOK). Datengrundlage: Daten des Pegels unweit des Pump-Wasserwerks 
Tännicht (Graupa, Stadtwerke Pirna GmbH), ca. 500 m vom Standort der Kartierungspopulation in 
Richtung Elbe entfernt. e) Monatliche klimatische Wasserbilanz (KWB), Niederschläge korrigiert 
nach Richter (DVWK 2002), potenzielle Verdunstung berechnet nach Turc-Wendling (DVWK 
1996), Balken: monatliche KWB, Quadrate: kumulative jährliche KWB, Dreiecke: kumulative KWB 
der meteorologischen Sommerhalbjahre (März-August). Datengrundlage: frei verfügbare Daten des 
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Figure 2: a) (previous page) Mean monthly air temperature (pale curve) and monthly precipitation 
sum (dark curve) for the site of the genetic mapping population. Data source: free data of the  
German Weather Service (Deutscher Wetterdienst, DWD, www.dwd.de) for the meteorological 
station of Dresden-Klotzsche, Germany, corrected precipitation data-set). Precipitation curve run-
ning on a lower level than temperature curve depicts aridity (according to WALTER et al. 1960).  
b) Deviation of monthly precipitation from long-term monthly mean (1960-1990), data source: DWD 
free data. c) Deviation of the monthly mean temperature from the long-term mean (1961-1990), 
data source: DWD free data. d) Distance between the ground water surface and the top ground 
surface (GOK), data source: water gauge near the water works Tännicht, Graupa (Pirna city owned 
public utility enterprise, Germany), positioned 500 m from the investigation site in the direction of 
the river Elbe. e) Monthly climatic water balance (KWB), precipitation (correction according to 
RICHTER [in DVWK 2002]), potential evaporation according to TURC-WENDLING (in DVWK 
1996), bars: monthly KWB, squares: cumulative annual KWB, triangles: cumulative KWB of the 
meteorological summer period (March - August). Data source: free data of the DWD for the mete-
orological station of Dresden-Klotzsche. 
 
2.1.3 Referenzkollektiv 
Die ersten sechs Lebensjahre der Kartierungspopulation fallen in die Juvenilitätsphase der 
Bäume. Während dieser Phase ändern sich die physiologisch relevanten Holzmerkmale 
und Jahrringzuwächse mit zunehmendem Kambiumalter (CARLQUIST 2001; KRAMER & 
AKÇA 2002; KRAMER & KOZLOWSKI 1979; ZOBEL & VAN BUIJTENEN 1989). In der vorge-
legten Studie wurden deshalb Trockenheitseffekte vom Juvenilitätseinfluss des Kambiums 
unterschieden. Dazu sind Kenntnisse über den unter natürlichen Bedingungen auftretenden 
Juvenilitätstrend erforderlich. Da ein typischer, über lange Zeiträume beobachteter Bezugs-
trend für die juvenile Entwicklung von Aspen (Populus tremula) im Osten Deutschlands 
nicht bekannt ist, diente zur Ermittlung des Juvenilitätstrends der physiologischen Eigen-
schaften ein Referenzkollektiv, welches aus 33 Aspen (keine älter als 23 Jahre) zusam-
mengestellt wurde. Dieses Kollektiv ist repräsentativ für die klimatischen Bedingungen des 
mittel- und ostdeutschen Raumes seit Mitte der 1980er Jahre. Die Bäume wurden in nicht 
überschirmten, weit voneinander entfernten, natürlichen und von anthropogen Eingriffen 
möglichst freien Habitaten ausgewählt. Es wurden ausschließlich in freier Sukzession  
erwachsene Bäume selektiert. Zu etwa gleichen Anteilen wurden gegensätzliche  
Extremstandorte auf exponierten trockenen oder nassen Böden sowie durchschnittlich  
wasserversorgten Standorten berücksichtigt. Dreiundzwanzig Aspen des Referenzkollek-
tivs stammen von sandigen Offenland-Sukzessionsflächen (ehemalige Truppenübungs-
plätze, Wanderdünen, stillgelegte Gleisanlagen, Tagebaufolgegebiete). Je fünf weitere 
Aspen stockten in Flussauen (Elsteraue im Bereich der Mündung in die Elbe, Oberspree-
wald) und auf grundwassernahen Waldstandorten (Baruther Urstromtal). Alle Referenz-
bäume sind wahrscheinlich autochthone Genotypen. Die Grundeigentümer wurden nach 
möglichen anthropogen eingebrachten Aspenbeständen in der Nähe befragt. Mit höchster 
Wahrscheinlichkeit ist keiner der Referenzbäume durch Menschen eingebracht worden. 
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2.2 Quantitative phänotypische Merkmale der Trockenheitstoleranz 
Die Trockenheitstoleranz von Bäumen ist kein einzelnes, messbares Merkmal. Sie muss 
deshalb anhand sie erklärender physiologischer Proxies evaluiert werden (FISCHER & 
MAURER 1978). Aus diesem Grund wurde eine Auswahl geeigneter quantitativer  
phänotypischer Merkmale (englisch „quantitave trait“, QT) untersucht, die mit der  
Trockenheits- bzw. Trockenstressreaktion in einer Beziehung stehen. Anhand dieser QT 
wurde für jeden Baum eine Spezifikation seiner Reaktion auf Trockenheit bzw. Trocken-
stress erarbeitet. Die einzelnen QT-Datensätze wurden anschließend zur genetischen  
Kartierung relevanter Loci und zum „Ranking“ der Trockenheitstoleranz der Genotypen 
der Kartierungspopulation verwendet.  
Da Messungen über die gesamte mehrjährige Anbauperiode im Rahmen der vorliegenden 
Arbeit nicht möglich waren, weil sie mit einem zeitlich und technisch hohen Aufwand  
verbunden sind, wurden als Alternative dazu Holzproben entnommen. Diese können relativ 
einfach gewonnen werden. Zudem hängen zahlreiche Holzeigenschaften streng von den 
klimatischen Bedingungen ab und wurden oft als Proxies für Klimarekonstruktionen  
genutzt (vgl. dazu SCHLESER et al. 1999; TREYDTE et al. 2006). Es wurde eine Auswahl 
geeigneter Jahrringeigenschaften nach folgenden Kriterien getroffen: 
(1) Das QT ist retrospektiv informativ (QT soll rückblickend Auskunft über die gesamte 
Wuchsperiode geben, nicht nur über einzelne Messzeitpunkte). 
(2) Das QT spiegelt entweder Auswirkungen von Trockenheit auf die physiologischen 
Prozesse (Anpassungsfähigkeit) wider oder ist selbst mit verantwortlich für die  
Trockenheitstoleranz der Bäume (Angepasstheit). 
(3) Die Methode soll möglichst in die Züchtungs- oder Anbaupraxis integrierbar sein 
(kostengünstig, großer Stichprobenumfang möglich, geringer Arbeits-, Labor-,  
Gewächshaus- oder Lageraufwand, geringer organisatorischer Aufwand, leichte  
Probennahme möglichst während der Ernte, möglichst schnell zu Ergebnissen  
führend). 
2.2.1 Wuchsleistung 
2.2.1.1 Radialzuwachs, Baumhöhe 
Die jährlichen Radialzuwächse (ir) der Bäume wurden in zwei radialen Richtungen an 
Stammfußscheiben (Entnahmehöhe 10 cm) mit einem Dendro-Messtisch (Typ Lintab, 
Firma Rinntech, Heidelberg) gemessen. Der ir eines Jahrringes wurde als Mittel dieser  
beiden Messwerte gebildet. An einem Querschnittspräparat (Kapitel 2.2.2.1, Seite 25) 
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wurde für jeden Baum dessen Markradius (rMark) bestimmt. Die Dicke der vom Stamm 
gelösten Rinde wurde mittels Messschieber in ihrem dünnsten und dicksten Bereich  
gemessen. Die Rindendicke (rRinde) ist das arithmetische Mittel dieser zwei Messwerte.  
Die Baumhöhen wurden mit einem Bandmaß an den gefällten Bäumen ermittelt.  
Rückmessungen der letzten Jahreshöhenzuwächse ermöglichten die Rekonstruktion der 
Baumhöhen für das Ende der Vegetationsperiode 2002. Bei Unklarheiten über die Lagen 
der Basisnarben der Jahrestriebe wurden digitale, skalierte Fotografien vom Winterzustand 
der Bäume (2002/2003) hinzugezogen. 
2.2.1.2 Biomasseschätzung 
Der wirtschaftlich relevante oberirdische Dendro-Biomasseertrag der Individuen der Kar-
tierungspopulation wurde geschätzt. Dazu wurden die oberirdische Dendro-Biomasse-
gesamtleistung (BM) bis zum Ende der Vegetationsperioden (2001 bis 2003) sowie der 
Zuwachs an oberirdischer Dendro-Biomasse (iBM) der Jahre 2002 und 2003 berechnet  
(Angaben in Kilogramm). Die BM wurde anhand einer allometrischen Gleichung  
(Standardbiomassefunktion) für Kurzumtriebsbestände von Pappeln kalkuliert (RÖHLE et 
al. 2006). Die Parameter dieser Funktion wurden mit a0 und a1 bezeichnet (Gleichung 2.1). 
1)(* 3,10 adaBM =  (2.1) 
Die Schätzung der Parameter a0 und a1 erfolgte mit den Eingangsgrößen Brusthöhendurch-
messer (d1,3), Stammzahl je Hektar (N) und Bestandesmittelhöhe (hm), ebenfalls nach 
RÖHLE et al. (2006). Für die Errechnung von BM2001 wurden die Parameter a0 = 0,13223 
und a1 = 2,17054 errechnet, für BM2002 und BM2003 waren a0 = 0,12482 und a1 = 2,19354 
(vgl. RÖHLE et al. 2006). Der am Schaftanlauf 10 cm über dem Erdboden gemessene 
Durchmesser eines Baumes (d0,1) wurde genutzt, um den Brusthöhendurchmesser d1,3  
anhand einer für Kurzumtriebsbestände ermittelten Regressionsgeraden (RÖHLE et al. 
2006) abzuleiten (Gleichung 2.2). 
036,61153,1)( 3,11,0 +∗=== ddxfy  (2.2) 
N (10.000 Stück je Hektar) wurde aus dem Pflanzverband (0,25 m x 4 m) errechnet. Die 
Bestandesmittelhöhe hm wurde als arithmetische Mittelhöhe aller gemessenen Baumhöhen 
des Bestandes der F1-Nachkommenschaft nach der Wachstumsperiode des betreffenden 
Jahres ermittelt (KRAMER & AKÇA 2002).  
Der iBM ergab sich aus der Differenz der beiden BM-Werte am Ende und am Anfang der 
betreffenden Vegetationsperiode. 
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2.2.2 Dendro-Isotopensignaturen δ13C und δ18O 
2.2.2.1 Gewinnung von Holzproben aus Jahrringen 
Bei der Ernte der Bäume wurden 3,0 cm dicke Holzscheiben in Stammfußnähe  
entnommen. Die Bäume der Kartierungspopulation wurden im März 2004, alle übrigen 
Versuchsbäume wurden im Juni 2004 gefällt. Als Entnahmehöhe wurde für die Kartie-
rungspopulation 10 cm über dem Boden gewählt. Im Referenzkollektiv wurden wenige 
Bäume auf wüchsigen Standorten in einer Höhe von maximal 30 cm beprobt. Der Trans-
port der Proben erfolgte gesichert gegen Austrocknung und mikrobielle Aktivität, gekühlt 
in handelsüblichen Plastiktüten. Anschließend wurden sie bis zur Weiterverarbeitung bei 
-20 °C gelagert. Einer Veränderung der C-Isotopensignaturen durch Stoffwechselvorgänge 
bzw. durch Einwirkung von Mikroorganismen sollte damit vorgebeugt werden. Zur  
Aufarbeitung der Holzscheiben wurden diese mit einer derben Klinge tangential am Mark 
gespalten. Zur Fertigung von Quer- und Radialschnitten wurde ein Schlittenmikrotom  
genutzt. Zunächst wurde die radiale Fläche begradigt, bis ein mittig vom Mark ausgehen-
der Radialschnitt (100 µm Dicke) möglich war. Dieser Radialschnitt diente der Probenge-
winnung für die Isotopenanalysen. Auf diesen Präparaten waren die Jahrringgrenzen nicht 
eindeutig identifizierbar. Deshalb wurden die Jahrringgrenzen anhand passender  
Querschnittspräparate auf die Radialschnitte übertragen. Diese orientierenden Querschnitte 
(20 µm) wurden in Safraninrot-Lösung (wässrig; 1,0 % (28,5 mmol/l); Merck KGa,  
Darmstadt) gefärbt, anschließend kurz zum Entfernen überschüssigen Farbstoffs in Wasser  
entfärbt und auf einem Objektträger mit Kaiser’s Glyceringelatine (Merck KGa,  
Darmstadt) dauerhaft fixiert.   
Nun wurde der Radialschnitt mit dem Mark deckungsgleich über dem Markbereich des 
Querschnittspräparates angelegt und das Holz der verschiedenen Jahrringe des Radial-
schnittes mittels Skalpell unter dem Binokular in dünne, den Jahrringen entsprechende 
Holzstreifchen getrennt. Die Mikrotomklingen und Querschnittspräparate wurden vor  
Benutzung mit Ethanol (70 %, V/V) gereinigt, um einer Beeinflussung der Dendroiso-
topenverhältnisse durch anhaftende Öle oder Fixiermittel vorzubeugen. 
2.2.2.2 Zelluloseextraktion 
Aufgrund des geringen Probengewichtes der zu analysierenden Holzstreifen wurde anstelle 
der Verarbeitung von Holzpulver die Isotopenuntersuchung an α-Zellulose gewählt 
(LOADER et al. 2002). Diese Methode kommt mit weit weniger Probenmaterial aus. Die 
Proben wurden nach einem ursprünglich in der Papierindustrie entwickelten Aufschluss-
verfahren („Natronbleiche“) mit Natriumhydroxid und Natriumchlorit (NaOH, NaClO2) 
extrahiert (SOHN & REIF 1942). Für die Isotopenuntersuchungen wurde dieser Aufschluss 
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nach KÜRSCHNER & POPIK (1962) bzw. unter Verwendung von Glasfilternutschen mit  
integrierten Fritten nach HELLE (1996) und WIESBERG (1974) modifiziert.  
Aus allen Proben wurden akzessorische Bestandteile wie Harze, Öle oder Fette mit  
Natriumhydroxid-Lösung chemisch herausgelöst (1,25 mol/l NaOH; Merck KGa, Darm-
stadt; vier Stunden bei 65 °C; Erneuerung der NaOH-Lösung nach zwei Stunden).  
Anschließend wurden die Proben in Natriumchlorit-Lösung zur Entfernung des Lignins 
gebleicht (0,78 mol/l NaClO2; Fluka AG, St.Gallen, Schweiz; pH 4 bis 5 mit Essigsäure 
einstellen (CH3COOH; 96 % (V/V); Merck KGa, Darmstadt); Inkubation: mindestens 
36 Stunden bei 65 °C; Erneuerung der Natriumchlorit-Lösung nach jeder zweiten bis  
dritten Stunde). Jeweils nach Ende des Aufschlusses bzw. der Bleiche wurden die Proben 
dreimal mit siedendem Wasser gespült.  
Die durch das Extraktionsverfahren erhaltene α-Zellulose wurde in einem Reaktionsgefäß 
(2 ml, Eppendorf AG, Hamburg) in einem Milliliter Wasser (Aqua bidest.) aufgenommen 
und auf Eis gekühlt. Die gekühlten Proben wurden mithilfe eines Ultraschall-
Homogenisators (Eigenbau der Forschungszentrum Jülich GmbH) wattiert und das  
Reaktionsgefäß mit einem perforierten Aluminiumfolie-Siegel gegen das Austreten von 
Probenmaterial bei der Trocknung versehen. In einer Gefriertrocknungsanlage wurden die 
Proben mindestens 24 Stunden bis zur Gewichtskonstanz entwässert. Die entstandene  
wattierte Zellulose wurde für die Kohlenstoffisotopenuntersuchungen in Zinn- und für die 
Sauerstoffisotopenuntersuchungen in Silberhütchen eingewogen, gepackt und erneut bis 
zur Gewichtskonstanz getrocknet. Je Jahrring wurden eine Probe für die 13C-Analyse und 
je zwei Proben für die 18O-Analyse zu je 250 µg (± 25 µg) auf einer Präzisionswaage  
(DeltaRange®, Mettler-Toledo GmbH, Gießen) eingewogen. 
2.2.2.3 Massenspektrometrie 
Die massenspektrometrische Bestimmung der Raten von schwereren zu leichteren Isotopen 
in den Proben (RProbe) erfolgte online. Dazu war ein Isotopenraten-Massenspektrometer 
(IR-MS, Isotope Ratio Mass Spectrometer, Typ: OPTIMA®, Micromass Inc., Beverly, 
Massachusetts, USA) an einen Elementaranalysator (Carlo Erba SpA, Mailand, Italien) 
gekoppelt. Für die Bestimmung der 13C-Isotopenraten (RC_Probe) wurden die Zellulose-
proben bei einer Reaktionstemperatur von 960 °C in Heliumgas oxidiert. Die entstehenden 
CO2-Moleküle wurden detektiert und die RC_Probe anhand der Anzahl enthaltener 
13C-Isotope im Verhältnis zu den enthaltenen 12C-Isotopen bestimmt. Zur Bestimmung von 
RO_Probe wurde die Zellulose bei einer Reaktionstemperatur von 1.080 °C pyrolisiert. Als 
Analysegas bei der IR-MS diente das entstehende Kohlenmonoxid. Über Details der  
Messungen am Massen-Spektrometer (IR-MS) geben TREYDTE (2002) und HELLE (1996)  
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Aufschluss. Für die Überwachung der Qualität bzw. Eichung der laufenden Messungen 
wurden Zellulose- sowie Graphit-Standards der IAEA (Internationale Atomenergie-
behörde, Wien) mit bekannten Isotopenverhältnissen analog zu den Proben eingewogen, 
gepackt und in regelmäßigen Abständen zwischen den Proben gemessen. Die Angabe der 
Isotopensignaturen erfolgte entsprechend der δ-Notation (u. a. SCHLESER 1995) als dimen-











Cδ  (2.3) 











Oδ  (2.4) 
Dabei dienten RPDB (VPDB; Vienna Pee Dee Belemnite Standard1) und RVSMOW 
(VSMOW; Vienna Standard Mean Ocean Water) als Bezugsisotopenverhältnisse. 
01124,0=PDBR  (2.5) 
0199,0=VSMOWR  (2.6) 
2.2.3 Holzanatomie 
2.2.3.1 Röntgen-Densitometrie 
Die röntgendensitometrischen Untersuchungen (ESCHBACH et al. 1995; SCHWEINGRUBER 
et al. 1978; SCHWEINGRUBER 1988) wurden mit wenigen Modifikationen nach GÜNTHER 
(2004) durchgeführt (Labor der Professur für Forstnutzung der Technischen Universität 
Dresden). Die Röntgenproben wurden rechtwinklig zum Faserverlauf an einer Zwillings-
kreissäge (Typ: Dendrocut; Walesch Electronic GmbH, Effretikon, Schweiz) mit einer 
Dicke von 1,2 mm (± 0,05 mm) ausgeformt. Ausgangsmaterial waren die in Kapitel 2.2.2.1 
(Seite 25) beschriebenen Stammfußscheiben. Die Extraktion akzessorischer Bestandteile 
aus dem Holz war nicht erforderlich, da die Aspe (Populus tremula) eine Baumart mit sehr 
                                                 
 
1
  Pee Dee Belemnite (Belemnitella americana): Kreidezeitliches Fossil aus der Pee Dee Gebirgsformation in 
South Carolina (USA) mit vergleichsweise hoher natürlicher Rate von 13C zu 12C. Daher ist δ13C in  
anderen natürlichen Substanzen meist negativ. 
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geringer bzw. verzögerter Kernbildung ist (WAGENFÜHR 2007). Die Bestrahlungs- 
kennwerte der Röntgenapparatur (Typ: Baltographe; S.A. Balteau i.e., Liège, Belgien)  
waren: Röhrenspannung 12 kV; Katodenstrom 12 mA; Bestrahlungsdauer 60 min und 
Röhrenabstand 1,85 m. Die Filmauswertung erfolgte mit dem optoelektronischen Arbeits-
tisch Dendro 2003 Workstation (Walesch Electronic GmbH, Effretikon, Schweiz). Die 
Grauwertbestimmungen erfolgten in radialer Richtung an den vergrößerten Röntgen-
aufnahmen der Proben (Messbreite: sieben Fotosensoren). Der Abstand zwischen den  
Einzelmessungen entsprach 10 µm an der Probe. Die Jahrringsetzung erfolgte manuell bei 
der visuellen Überprüfung der Radiografien. Die Kalibrierung der radiografischen  
Messungen und Berechnung der röntgendensitometrischen Holzdichtewerte (RD) erfolgte 
nach SCHWEINGRUBER (1988). Die RD-Werte sind korrigiert und entsprechen der  
Rohdichte des Holzes bei 12  Holzfeuchtigkeit. In der vorliegenden Arbeit werden alle 
RD-Werte bzw. Holzdichtewerte in der Einheit kg/m³ angegeben (vgl. MANSFIELD & 
WEINEISEN 2007; WAGENFÜHR 2007).  
2.2.3.2 Faser- und Gefäßgliedlängen 
Für die Zelllängenuntersuchungen wurden Mazerationsproben gefertigt (JEFFREY 1917; 
TRENDELENBURG & MAYER-WEGELIN 1955). Die Gewinnung der Jahrring-Holzproben als 
Ausgangsmaterial ist in Kapitel 2.2.2.1 (Seite 25) beschrieben. Eine Jeffrey’sche Mazera-
tionslösung wurde angewendet. Dazu wurden die Holzstreifchen in Rollrandgläsern 
(5,0 ml; Carl Roth GmbH, Karlsruhe) bis zur vollständigen Bedeckung mit der  
Mazerationslösung, einem Gemisch (Volumenanteile 1:1:1) aus Chromsäure (1,0 mol/l 
Chrom(VI)-oxid, CrO3, Sigma-Aldrich Chemie GmbH, Taufkirchen), Salpetersäure 
(1,59 mol/l HNO3 Merck KGa, Darmstadt) und Wasser, versetzt und für mindestens fünf 
Stunden bei Raumtemperatur unter einem Abzug inkubiert. Der Fortschritt der Mazeration 
wurde überprüft, indem ein kleiner Teil des Probenmaterials mit einer Pinzette und einer 
flachen Präpariernadel vorsichtig auf einem Objektträger zerkleinert wurde. Ließ sich der 
Zellverband noch nicht vollständig lösen, wurde die Mazerationszeit um 30 min verlängert. 
Nach der Mazeration wurde die Mazerationslösung vorsichtig mit einem Glastropfer  
abgenommen und die Proben wurden dreimalig mit Wasser gespült. Die Proben wurden im 
anschließenden Färbegang mit Safraninrot-Lösung (wässrig; 1,0 %; (28,5 mmol/l); Merck 
KGa, Darmstadt) etwa 10 min inkubiert. Anschließend wurde die Färbelösung vorsichtig 
dekantiert und die Proben wiederum dreimal gewaschen. Zur Herstellung mikroskopischer 
Dauerpräparate wurden die Zellen manuell mit Pinzette und Präpariernadel auf einem  
Objektträger in einem Tropfen verflüssigter Kaiser’s Glyceringelatine (60 °C; Merck KGa, 
Darmstadt) dispergiert und durch Erkalten fixiert.  
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Die Messung der Zelllängen erfolgte digital an den mikroskopischen Dauerpräparaten der 
Mazerationsproben. Mit einer digitalen Mikroskopiekamera (2,5 Mega-Pixel, PixeLINK, 
Ottawa, Kanada) wurden fünf bis zehn Bereiche eines Dauerpräparates an einem  
Durchlichtmikroskop (Typ: Axiostar, Carl Zeiss MicroImaging GmbH, Jena) aufge-
nommen (Vergrößerung 10x5). Die Zelllängenmessungen wurden einzeln manuell mit der 
Bildverarbeitungssoftware AxioVision AC (Version 4.3; Carl Zeiss Vision GmbH, Jena) 
vorgenommen. Die Länge von Faserzellen wurde über die beiden Faserenden (maximale 
Ausdehnung) bestimmt. Die Länge von Gefäßgliedern wurde dagegen nur als die Länge 
ihres hydraulisch wirksamen Teils bestimmt. Dazu wurde die Länge des Saftstrom leiten-
den Lumens zwischen den Perforationsplatten bestimmt (Abbildung 3), um der Bedeutung 
der Gefäßgliedlänge für das hydraulische Verhalten des Holzes besser gerecht zu werden. 
 
Abbildung 3: Messprinzip Gefäßgliedlänge (Anfangs- und Endpunktwahl für Länge des  
Gefäßgliedlumens an den Perforationsplatten). Verschiedene Formen bzw. Lagen der Zellen  
im mikroskopischen Präparat. Linkes Gefäßglied: frontale Ansicht im Präparat. Mittlere und rechte 
Zelle in seitlicher Ansicht, mit nicht parallelen bzw. mit parallelen Perforationsplatten. 
 
Figure 3: Principle of measuring vessel element length (setting the starting and end points of the 
cell lumen at the perforation plates). Different cell shapes or cell positions in the microscopic  
preparation. Left vessel element: front view in preparation. Middle and right cell: lateral view with 
non parallel or parallel perforation plates, respectively. 
 
2.2.3.3 Gefäßlumenquerschnittsfläche 
Zur Bestimmung von Gefäßlumenquerschnittsflächen (AG) mit dem digitalen Bildanalyse-
system WinCELL Pro (Version 2004a, Regent Instruments Inc., Sainte-Foy, Québec,  
Kanada) wurden die Querschnittspräparate (Kap. 2.2.2.1, Seite 25) der Versuchsbäume  
gescannt (Scanmate F14, Purup Eskofot A/S, Gent, Belgien; Auflösung: 5000 dpi, real 
ohne Interpolation). In allen Scandateien (Tagged Image File Format, TIF) wurden die 
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die Farbkanäle in reines Schwarz-Weiß binärisiert (Photoshop CS2, Version 9.0, Adobe 
Systems Inc.).  
Ein radial ausgerichteter Ausschnitt der binärisierten Dateien wurde beginnend am  
Kambium und endend an der Grenze des Xylems zum Mark (vgl. dazu Abbildung 12, Seite 
60) mit der automatischen Zelllumenerkennung des Programms WinCELL bearbeitet  
(Einstellungen: automatische Pixel-Klassifikation; 200 µm² Mindestfläche für Zelllumen-
querschnitte; Parametrisierung: Ausschluss vom Bildrand abgeschnittener Lumina, keine  
Ausschlussregionen). Die Dimensionskalibrierung wurde am Scanbild eines Objekt-Micro-
meterstandards vorgenommen. Der Export von Daten wurde mit XLCELL (Excel-Makro, 
Regent Instruments Inc., Sainte-Foy, Québec, Kanada) in Microsoft Excel realisiert. 
2.2.3.4 Gefäßdichte 
Für jeden Jahrringausschnitt wurde die Anzahl (nG) der durch seine Xylemfläche (AX)  
hindurch tretenden Gefäße ermittelt. Die Gefäßdichte (GD) wurde auf eine Fläche von 








Dabei ist die Xylemfläche (AX) das Produkt aus der zu nG korrespondierenden radialen 
Länge und der tangentialen Breite des Jahrringausschnittes im binärisierten Scanausschnitt. 
2.2.3.5 Potenziell Saftstrom leitender Querschnittsflächenanteil 
Das Verhältnis der Summe der einzelnen AG als kumulative Gefäßlumenquerschnittsfläche 
(ΣAG) eines Jahrringausschnittes zu dessen Xylemfläche (AX) wurde mit dem Ausdruck 
„Potenziell Saftstrom leitender Querschnittsanteil“ (LQ) bezeichnet. LQ ist eine Größe, die 
nicht die tatsächliche Saftstromleitung widerspiegelt. Die tatsächlich Saftstrom leitenden 
Querschnittsbereiche können in Aspen teilweise über Gefäße älterer Jahrringe ergänzt 
werden oder auch durch Embolien reduziert sein (SPERRY et al. 1994; TYREE & ZIMMER-






LQ ∑=  
(2.8) 
2.2.3.6 Hydraulisch gewichteter Gefäßlumendurchmesser 
In der vorliegenden Arbeit wurde für alle Leitfähigkeitsvergleiche zwischen Jahrringen 
und Bäumen der mittlere hydraulisch gewichtete Durchmesser (Dh) eines Jahrring-
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ausschnittes (LEWIS & BOOSE 1995; TYREE & ZIMMERMANN 2002; TYREE et al. 1994) 
herangezogen.  
Zur Berechnung des Dh wurden in der Gehölzphysiologie verschiedene Wege diskutiert. 
Die folgende Formel zeigt die häufig in der Literatur beschriebene Definition des Dh nach 




















Hierbei war d der zur gemessenen Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG) der einzelnen  
Zellen korrespondierende Kreisdurchmesser (Gleichung 2.10). 
pi
GAd 4=  (2.10) 
2.2.4 Phänotypische Untersuchungen am Referenzkollektiv 
Am Referenzkollektiv von Bäumen aus natürlicher Sukzession wurden die Dendro-
Isotopensignaturen (δ13C und δ18O), die Faser- und Gefäßgliedlänge (FL und GL), die 
röntgendensitometrische Holzdichte (RD) sowie die Radialzuwächse (ir) der Jahrringe  
gemessen (siehe vorhergehende Kapitel, Seiten 23 bis 28). 
2.2.5 Statistische Analyse phänotypischer Daten 
2.2.5.1 Terminologie und Berechnung deskriptiver Maßzahlen 
Die Fragestellungen der vorliegenden Arbeit zielten auf phänotypische Unterschiede der 
Versuchsbäume ab, die sich aus der mittelfristigen Anpassung an Trockenheit, im Verlaufe 
mindestens einer ganzen Vegetationsperiode, ergeben haben. Deshalb erfolgte die  
Beschreibung der gemessenen physiologischen Größen prinzipiell mit typischen, für  
komplette Jahrringe repräsentativen Messwerten oder Mittelwerten.  
Die untersuchten phänotypischen Größen unterscheiden sich durch den Umfang der zu 
untersuchenden Grundgesamtheit. Für die Faser- und Gefäßgliedlänge (FL und GL), die 
Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG) sowie die röntgendensitometrische Holzdichte (RD) 
besteht die Grundgesamtheit in einem Jahrring aus der Summe aller vorhandenen Objekte, 
z. B. aller Fasern des Jahrrings. Die Grundgesamtheit wird durch eine repräsentative Stich-
probe beschrieben. Für diese Jahrringstichproben wurden mehrere diskrete Messwerte zu 
einem Jahrringmittelwert zusammengefasst.  
Für die Isotopensignaturen (δ13C, δ18O), die Gefäßdichte (GD), den potenziell Saftstrom 
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leitenden Querschnittsflächenanteil (LQ), den hydraulisch gewichteten Gefäßlumen-
durchmesser (Dh) und die Wuchsleistungsgrößen liegt nur ein diskreter Jahrringmesswert 
(Jahrringwert) vor. Hier umfasst die Grundgesamtheit nur die Anzahl der Bäume. 
Baumspezifische Jahrring-(mittel-)werte dienten zur Beschreibung der phänotypischen 
Unterschiede zwischen den einzelnen Genotypen der Kartierungspopulation. Korrespon-
dierende deskriptive Maßzahlen wie Minimum, Maximum, Varianz etc. wurden ebenfalls 
mit dem Attribut „baumspezifisch“ versehen. Bei Größen mit mehreren Messwerten je 
Jahrring und Baum kam das arithmetische Mittel zur Anwendung. 
Populations- bzw. kollektivspezifische Jahrringmittelwerte dienten dem Vergleich der  
juvenilen Entwicklung holzanatomischer Größen zwischen den beiden Untersuchungs-
kollektiven. Für jedes Kambiumalter wurden auf die Kartierungspopulation bzw. auf das 
Referenzkollektiv bezogene populations- bzw. kollektivspezifische arithmetische Jahrring-
mittelwerte gebildet. Alle weiteren korrespondierenden deskriptiven Maßzahlen wurden 
ebenfalls mit dem Attribut „populationsspezifisch“ („kollektivspezifisch“) versehen. 
Bei den Größen mit baumspezifischen Jahrringmittelwerten (FL, GL, AG, RD) musste  
berücksichtigt werden, dass Jahrringe mit größerer Breite mehr Einzelobjekte (z. B.  
Fasern) zur populationsspezifischen Grundgesamtheit beisteuerten als schmale Jahrringe. 
Für eine bessere Annäherung des populationsspezifischen Jahrringmittelwertes (= Stich-
probenmittelwert) an den Erwartungswert der Grundgesamtheit aller Objekte mussten  
deshalb die baumspezifischen Jahrringmittelwerte vor der Mittelung mit der Jahrringbreite 
(ir) gewichtet werden. (Für die genannten Untersuchungsgrößen FL, GL, AG, RD wurde im 
Referenzkollektiv ebenso verfahren.) 
2.2.5.2 Datenverarbeitung 
Die statistischen Versuchsdatenanalysen und die grafischen Darstellungen der Ergebnisse 
wurden mit SPSS 15 (SPSS Inc., Chicago, Illinois, USA) realisiert. Die Datenverwaltung 
und die Zusammenstellung sowie weitere grafische Darstellungen wurden mit Microsoft 
Excel und Access sowie Origin (Version 6, Additive GmbH, Friedrichsdorf) erbracht. Für 
das Auslesen von Messdateien und das Berechnen von Größen aus Messdaten mehrerer 
Dateien wurden Routinen mit Microsoft Visual Basic for Application (vb-a, Version 6.0) 
geschrieben. 
2.2.6 Ranking der Trockenheitstoleranz 
Zur Indizierung der Trockenheitstoleranz wurde der Drought-Tolerance-Index (DTI) nach 
FERNANDEZ (1992) herangezogen. Der DTI wurde für die Anwendung auf Pappel (Populus 
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spp.) in mehrjähriger Biomassekultur verändert. Die Indizierung erfolgte wie bei FERNAN-
DEZ (1992) unter der Beachtung der Trockenheitsertragsleistung als wichtigstem Trocken-
heitstoleranzindikator (siehe auch FISCHER & MAURER 1978). Als einfach zu messende 
Eigenschaft, die den Biomasseertrag der Bäume wesentlich mitbestimmt, wurde dazu der 
Radialzuwachs (ir) gewählt. Die folgende Gleichung (2.11) verdeutlich die Berechnung des 






DTI =  
(2.11) 
Dabei ist Tri  der gemessene Radialzuwachs des Individuums unter Trockenheit, Pri  sein 
potenziell ohne Trockenheit möglicher Radialzuwachs sowie Pri , der mittlere ohne  
Trockenheit mögliche potenzielle Radialzuwachs der Kartierungspopulation.  
Die potenziellen Erträge (hier Pri  und Pri ) wurden jedoch nicht wie bei FERNANDEZ 
(1992) durch den Anbau einer gut bewässerten Vergleichsvariante im Blockdesign ermit-
telt, sondern sie wurden anhand des von Trockenheit unbeeinflussten baumspezifischen 
Juvenilitätstrends des ir geschätzt. Zur angenäherten Darstellung des Juvenilitätstrends 
wurde eine lineare Funktion des ir in Abhängigkeit vom Kambiumalter (KA) in der  
Normalform ( nmxy += ) gebildet (Gleichung 2.12). Der Anstieg m und die  
Ordinatenschnittstelle n wurden anhand der ir-Werte für die nicht von einer Dürre- oder 
Trockenphase betroffenen Jahre 1998 und 2002 ermittelt. 





























in rrr  (2.14) 
Der DTI wurde für die Trockenjahre 2000 und 2003 berechnet (vgl. Kap. 2.1.2, Seite 19). 
Das in die Gleichungen eingesetzte Kambiumalter der Bäume war im Jahr 2000 drei  
Jahre bzw. im Jahr 2003 sechs Jahre. Der Wert des Pri  für das betreffende Trockenjahr 
wurde als arithmetisches Mittel aller Pri  des Trockenjahres berechnet. Höhere DTI-Werte 
bedeuten einen höheren Zuchtwert im Sinne der Trockenheitstoleranz. 
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2.3 DNA-Analysen 
2.3.1 DNA-Extraktion 
Die Grundschritte der DNA-Extraktion waren die Probennahme und -aufbereitung, der 
mechanische Aufschluss der Gewebe, die chemische Extraktion, die chemische Nach-
reinigung der DNA-Proben sowie die Suspension der DNA-Proben zur Herstellung einer 
lagerfähigen DNA-Stammlösung. Die Quantität und Qualität der DNA wurde gelelektro-
phoretisch und photometrisch überprüft. Eine Mindestkonzentration von 100 ng DNA 
je µl Stammlösung wurde angestrebt.  
Ein vorkonfektioniertes, Kit-basiertes Protokoll (DNeasy Plant Mini Prep Kit®, Qiagen 
GmbH, Hilden Deutschland) führte nur dann zum Extraktionserfolg, wenn junges, austrei-
bendes Gewebe mit einem geringen Gehalt störender Stoffe genutzt werden konnte. Die 
umfangreiche Entnahme zur Bevorratung solcher Proben hätte aber vor allem bei kleinen 
Bäumen zu größeren Schäden geführt. Deshalb wurde nach einem Protokoll extrahiert, das 
eine Anpassung der eingesetzten Chemikalienmengen durch den Anwender zulässt. Es ist 
ursprünglich als CTAB-Extraktion (Cetyltrimethylammoniumbromid, ein starkes  
tensidisches Detergens) bekannt geworden (DOYLE & DOYLE 1987, 1990). Es ist auch für 
Holzproben oder adulte Blätter mit einem höherem Gehalt an akzessorischen, störenden 
Bestandteilen gut geeignet (TIBBITS et al. 2006). Jedoch wurde anstelle CTAB die  
Substanz ATMAB (Alkyltrimethylammoniumbromid, Sigma-Aldrich Chemie GmbH, 
Taufkirchen) verwendet (DUMOLIN et al. 1995). Optional wurde für extrahierte DNA-
Proben mit Verunreinigungen eine Phenol-Chloroform-Reinigungsprozedur an die Extrak-
tion angeschlossen. Die exakte Beschreibung aller Arbeitsschritte befindet sich im Anhang 
dieser Arbeit (Anlage I). 
2.3.2 Fingerprints und Genotyping 
2.3.2.1 Mikrosatelliten (SSR) 
Die erforderlichen Primer-Sequenzinformationen für SSR (Short Sequence Repeat, Mikro-
satelliten) wurden dem SSR-Verzeichnis des Internationalen Populus Genom Konsortiums 
(IPGC) entnommen (www.ornl.gov./sci/ipgc/ssr_resource.htm). Die im Verzeichnis vor-
handenen SSR waren entweder an der Westlichen Balsam-Pappel (Populus trichocarpa)  
– bei diesem Ursprung beginnen deren Bezeichnungen mit ORPM und PMGC (TUSKAN et 
al. 2004) – oder an der Europäischen Schwarz-Pappel (Populus nigra) entwickelt worden. 
Diese SSR sind mit der Kennung WPMS versehen (SMULDERS et al. 2001; VAN DER 
SCHOOT et al. 2000). Aus ihnen wurden diejenigen Loci ausgewählt, deren Genorte in  
anderen Pappelprojekten erfolgreich kartiert worden waren (CERVERA et al. 2001; FREWEN  
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et al. 2000; YIN et al. 2004). Weitere verwendete Primerpaare mit der Kennung PTR sind 
an der Nordamerikanischen Zitter-Pappel (Populus tremuloides) entwickelt worden 
(DAYANANDAN et al. 1998; RAHMAN et al. 2000).  
Im sogenannten Primer-Screening wurden alle ausgewählten Primerpaare auf ihre Fähig-
keit zur Amplifikation von polymorphen DNA-Fragmenten in einer Vorauswahl von Ver-
suchsbäumen der Kartierungspopulation (Elternbäume „Schandau 4“ und „Lichtenhain 1“, 
acht F1-Nachkommen der Sorte „Graupa III“) getestet. Die polymorphen und damit für 
eine genetische Kartierung informativen SSR-Markergenorte wurden anschließend an der 
kompletten Kartierungspopulation untersucht.  
Ein PCR-Protokoll (SAMBROOK et al. 1989) wurde für eine SSR-Fragmentanalyse an der 
DNA-Sequenzierungseinheit ALFexpress (GE Healthcare Europe GmbH vormals Amers-
ham Biotechnology, Freiburg) angepasst. Dabei wurden die amplifizierten Fragmente mit 
einem Cy5-Fluoreszenzmarker am gelabelten Forwardprimer markiert. Das vollständige 
Protokoll einschließlich näherer Erläuterungen ist dem Anhang zu entnehmen (Anlage II). 
2.3.2.2 AFLP 
Die Grundschritte der AFLP-Analysen (Amplified Fragment Length Polymorphism)  
entsprachen dem ursprünglich von VOS et al. (1995) entwickelten AFLP-Markerverfahren. 
Der erste Verfahrensschritt war der Restriktionsverdau der genomischen Template-DNA 
mit einem Paar Restriktionsendonukleasen vom Typ II. Es wurden Mse I (häufiger  
schneidende Nuklease) und Eco RI (selten schneidende Nuklease) verwendet, die selektiv 
an einer vier bzw. an einer sechs Basen langen Schnittstelle binden.  
Im zweiten Schritt folgte die Ligation passender Adapter (doppelsträngige Oligo-
nukleotide) an die Enden der Restriktionsfragmente mithilfe einer T4-DNA-Ligase. Die 
Adapter enthalten die Bindestelle für die Primer der folgenden PCR-Schritte. Die in der 
präselektiven PCR verwendeten Primer trugen eine Überhangbase, diejenigen der selek-
tiven PCR drei Überhangbasen. Die Art der Primer-Überhangbasen bestimmte diejenigen 
Restriktionsfragmente, die selektiv amplifiziert und mit einem Fluoreszenzfarbstoff  
versehen werden. Die Auswahl der Überhangbasen erfolgte in Anlehnung an genetische 
Kartierungen anderer Pappelarten (CERVERA et al. 1996; CERVERA et al. 2001). Der Satz 
der ausgewählten präselektiven Primer bestand aus einem Eco-Primer mit der Überhang-
base Adenin (Eco-A) und den vier Primern Mse-A, Mse-C, Mse-G, Mse-T (Überhangbasen 
Adenin, Cytosin, Guanin, Thymin). Vier selektive Eco-Primer wurden mit je einem Farb-
stoff am terminalen 3’-Ende markiert (6FAM-Eco-AGA, VIC-Eco-ATA, NED-Eco-AAG, 
PET-Eco-ACT). Acht Mse-Primer mit drei Überhangbasen wurden ausgewählt (Mse-ACC, 
-AGT, -CAT, -CTA, -GAC, -GGA, -TAT, -TTT).  
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Im abschließenden Schritt erfolgte die Fragmentanalyse der selektiven PCR-Produkte an 
einem DNA-Sequenzierungsgerät. Die Datenanalyse der AFLP-Fingerprints wurde teil-
automatisch mithilfe von Genotyping-Software (AlleleLocator, GE Healthcare Europe 
GmbH vormals Amersham Biotechnology, Freiburg bzw. GeneMapper, Applied Biosys-
tems Applera Deutschland GmbH, Darmstadt) vorgenommen.  
Zuerst wurde ein Plattensequenzierer (ALFexpress II, GE Healthcare Europe GmbH vor-
mals Amersham Biotechnology, Freiburg) genutzt. Nur einige der gewonnenen Marker-
datensätze waren reproduzierbar. Dadurch lag die Markerausbeute je Primerpaar weit unter 
dem Durchschnitt der Literaturangaben (ACHERE et al. 2004; CAI et al. 2004; CERVERA et 
al. 2001; HANLEY et al. 2002; MUELLER & WOLFENBARGER 1999; SCALFI et al. 2004; 
ZHANG et al. 2004). Deshalb wurde ein zweites AFLP-Analyseprotokoll für die Arbeit mit 
einem Kapillarsequenzierer (ABI Prism 3730, Applied Biosystems Applera Deutschland 
GmbH, Darmstadt) nach Anweisungen des Herstellers angepasst (APPLIED BIOSYSTEMS 
2007). Die für die präselektive und selektive PCR benötigten Primer (Multiplex-
Anwendung) mit vier verschiedenen Fluoreszenzfarbstoffen wurden vom Hersteller in  
einem Kit zusammengestellt („ABI Prism AFLP Application Primer Kit“, Applied Biosys-
tems Applera Deutschland GmbH, Darmstadt). Die Nomenklatur der AFLP-Markerloci 
wurde von HANLEY et al. (2002) übernommen und setzt sich aus den beiden Codes für die 
verwendeten Primer und der Fragmentlänge in bp (Basenpaare) zusammen (Beispiel:  
EATAMCAT-189). Ein Primercode besteht aus dem Buchstaben für den selektiven  
PCR-Primer (E für Eco-Primer, M für Mse-Primer) und drei Buchstaben für die selektiven 
Überhangbasen der selektiven Primer. Die vollständigen AFLP Protokolle und Beschrei-
bungen der Arbeitsschritte sind im Anhang nachzulesen (Anlagen III und IV). 
2.4 Genomkartierung 
Als eine der Grundlagen für die spätere QTL-Analyse wurden grafische Darstellungen  
– sogenannte genetische Kopplungskarten – für die Genome der Elternbäume der  
F1-Kartierungspopulation „Graupa III“ konstruiert. Zur Beschreibung der Methodik wurde 
die nachstehende Abfolge von Teilanalysen gewählt. Sie beruht auf allgemeinen  
Richtlinien oder Empfehlungen, wie sie in der Literatur für die genetische Kartierung von 
Pflanzengenomen beziehungsweise der Genome von Waldbaumarten zu finden sind 
(BECKMANN & OSBORN 1992; BRADSHAW & GRATTAPAGLIA 1994; CERVERA et al. 2000; 
KEARSEY & POONI 2004; MALIEPAARD 2000; MEKSEM & KAHL 2005; WU et al. 2007). 
Die Teilanalysen erfolgten in vier Schritten (siehe folgende Seite): 
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(1) Evaluation der Datenausbeute anhand der Klassifikation der Marker und anhand der 
Heterozygotiegrade der Elternbäume 
(2) Prüfung der Datenqualität durch eine Abstammungsanalyse an den F1-Nachkommen, 
durch eine Auslese von möglicherweise artifiziell segregierenden Markern sowie 
durch einen χ²-Test auf Abweichung von der Mendel’schen Segregation (Test auf 
Segregationsdistorsion) 
(3) Zuordnung der Marker zu Kopplungsgruppen nach Kopplungsanalyse zwischen  
jedem Paar von Markern 
(4) Konstruktion und Integration der parentalen Kopplungskarten einschließlich der  
Zuordnung von Kopplungsgruppen zu Chromosomen des Populus-Genoms. 
2.4.1 Evaluation der Daten 
2.4.1.1 Markerklassifikation 
Alle polymorphen SSR-Loci wurden getrennt nach ihren Segregationsmodi kodominant 
ausgewertet. In SSR-Fingerprints wurden dazu bis zu vier Markerpeaks2 der Allel-
konfiguration eines einzelnen Locus zugeordnet. Die Zuordnung zu den Segregationsmodi 
wurde wie bei MALIEPAARD et al. (1997) an der Konfiguration der Allelkombinationen 
ausgerichtet. Null-Allelen wurde dabei derselbe Informationsgehalt wie Nicht-Null-Allelen 
zugebilligt.  
In AFLP-Fingerprints wurden alle polymorphen Markerbanden betrachtet, die länger als 
50 bp waren. Sie wurden als Einzelallel einem einzelnen Locus zugeordnet. So wurden 
ausschließlich Marker der Segregationsmodi a0 x 00 oder 00 x a0 bzw. a0 x a0 ausgezählt. 
Es wurden keine AFLP einbezogen, deren Polymorphismen nur anhand der Peakhöhe 
(Signalstärke) im Fingerprint erkennbar waren (Erbmodi a0 x aa oder aa x 0a).  
Für die weitere Datenverarbeitung wurden die Segregationsmodi der SSR- und AFLP-Loci 
in die für die Software JoinMap® erforderliche Nomenklatur übersetzt (VAN OOIJEN & 
VOORRIPS 2001). 
                                                 
 
2
 Ein Markerpeak entspricht einer Markerbande, die im Gel aus einer Lauffront von DNA-Fragmenten  
gleicher Länge gebildet werden. Sequenzierungseinheiten detektieren über einer Markerbande ein starkes 
Lichtsignal, das die Fluoreszenzmarkierungen der Fragmente aussenden. Dieses Signal wird grafisch sehr oft 
als Peak dargestellt (siehe auch Abbildung 19, Seite 72). 
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2.4.1.2 Heterozygotiegrade 
Der Heterozygotiegrad (H) wurde getrennt nach SSR- und AFLP-Loci (HSSR und HAFLP) 
für beide Elternbäume kalkuliert. HSSR wurde als prozentuales Verhältnis der polymorphen 
SSR-Loci zur Summe der poly- und monomorph amplifizierten Loci des jeweiligen Elters 
angegeben (CERVERA et al. 2001). Für die Berechnung von HAFLP wurden die Daten von 
20 Primerkombinationen (zweites AFLP-Protokoll, Kap. 2.3.2.2, Seite 35, sowie im  
Anhang: Anlage IV) einbezogen. Der HAFLP ist das prozentuale Verhältnis der Markerzahl 
vom Segregationstypen a0 x 00 und a0 x a0 (für ♀) bzw. 00 x a0 und a0 x a0 (für ♂) zur 
Anzahl der insgesamt vom betreffenden Elter vererbten Markerbanden. 
Die Ausbeute an polymorphen Markern, die zur genetischen Kartierung genutzt werden 
konnten, wurde aus dem Heterozygotiegrad der Parentalgeneration abgeleitet. Dieser  
wurde als das Verhältnis der Summe der mütterlichen, väterlichen und gemeinsamen  
polymorphen Loci zur Anzahl der insgesamt vererbten monomorphen und polymorphen 
Loci definiert. 
2.4.2 Qualitätsprüfung der genotypischen Daten 
Es wurden nur SSR- und AFLP-Markerloci in die Kartierungsanalyse einbezogen, an  
denen alle Allele der Elternbäume („Schandau 4“ und „Lichtenhain 1“) in klaren Segrega-
tionsmustern an die gesamte Nachkommenschaft vererbt wurden. Im Falle der Unmöglich-
keit der Genotypisierung einzelner Individuen an einem Markerlocus wurden PCR und 
Fragmentanalyse wiederholt. War der Genotyp nach zweifacher Wiederholung nicht zu 
ermitteln, wurde er als fehlend gezählt. Markerdatensätze mit mehr als fünf Prozent  
fehlenden Daten wurden prinzipiell nicht zur Kartierung zugelassen. Solche mit weniger 
als fünf Prozent Fehldaten wurden nur dann auf der Karte zugelassen, wenn ihre Platzie-
rung nicht zu einer Umstrukturierung der Anordnung derjenigen Marker einer Kopplungs-
gruppe mit vollständigen Datensätzen führte. In den grafischen Darstellungen der  
Kopplungskarten sind alle Marker, die Fehldaten aufweisen, gesondert mit einem Unter-
strich vor dem Namen des Locus gekennzeichnet (16 Marker in der Consensus-Karte).  
SSR-Loci, deren Amplifikationsprodukte Stotter-Banden aufwiesen, wurden ausge-
schlossen (vgl. DOVERI et al. 2008). Wenn von einem SSR-Primerpaar aufgrund von  
Genomduplikationen (TUSKAN et al. 2006) zwei Loci amplifiziert wurden und die Locus-
zugehörigkeit der amplifizierten Allele nicht eindeutig auszuwerten war, wurde die  
Amplifikation des Primerpaares als unklar gezählt und die Daten wurden ebenfalls nicht 
für die Kartierung verwendet. 
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2.4.2.1 Abstammungsanalyse in der Kartierungspopulation 
Vergleichbar den forensischen Anwendungen bei Abstammungsgutachten („Vaterschafts-
test“) beim Menschen (BUTLER 2005) wurde die Reinheit der Kartierungspopulation  
anhand ausgewählter SSR-Loci geprüft. Bei regulärer Vererbung an einem SSR-Locus 
innerhalb diploider Spezies – unter der Annahme, dass während der Vererbung keine  
Mutationen stattgefunden haben – müssen alle echten generativen Nachkommen je ein 
maternales und ein paternales Allel tragen. Bei einem regulären Erbgang ergibt sich  
beispielsweise für einen SSR-Locus mit dem Erbmodus ab x cd (mit vier Allen; ♀: a und 
b maternal vererbt; ♂: c und d paternal vererbt) eine Anzahl von vier möglichen Allel-
kombinationen für die Genotypen in der F1-Generation (ac; ad; bc; bd). Es wurde unter-
sucht, ob alle in der Nachkommenschaft vorkommenden Nicht-Null-Allele eines  
SSR-Locus auch tatsächlich von den Elternbäumen vererbt worden sind. Darüber hinaus 
wurde nach fragwürdigen Allelkombinationen in der Nachkommenschaft gesucht, bei  
denen ein F1-Genotyp aus zwei scheinbar maternalen oder zwei scheinbar paternalen  
Allelen bestand (ab oder cd für das Beispiel des SSR-Locus mit dem Erbmodus ab x cd) 
oder aber aus nur einem der elterlichen Allele und einem Null-Allel. 
2.4.2.2 Absicherung gegen artifizielle Segregation 
In einem iterativen Analyseprozess wurden abwechselnd Individuen und Loci ausge-
schlossen, deren Polymorphismus möglicherweise als Artefakt zustande gekommen ist. 
Artifizielle Segregation wurde angenommen, wenn mehrere AFLP-Marker eine besonders 
starke Verzerrung in jener Form aufwiesen, dass an ihren Loci nur sehr wenige und immer 
dieselben Bäume kein Allel trugen. Diese Art der Segregation kann, muss jedoch nicht, ein 
Anzeichen dafür sein, dass die DNA-Qualität/-Konzentration der Träger der Null-Allele 
nicht ausreicht. Trotz positiver Analyseergebnisse am Spektro-Photometer sind solche 
Mängel der DNA und daraus resultierende Probleme bei der PCR nicht auszuschließen. In 
solch einem Fall könnten die Markerpeaks zu schwach für die automatische Detektion mit 
der Software Genemapper (Applied Biosystems) sein, um erkannt zu werden.  
Zuerst wurden jene Individuen identifiziert, die an besonders vielen AFLP-Loci (> 85 %) 
kein Allel aufwiesen. Diese wurden ausgeschlossen. Die nach Ausschluss der Individuen 
nur noch in weniger als fünf Individuen segregierenden Marker wurden ebenfalls  
ausgeschlossen und anschließend wurde wiederum nach Individuen mit besonders vielen 
fehlenden AFLP-Allelen gesucht. 
2.4.2.3 Test auf Segregationsdistorsion 
Ein χ²-Test auf Abweichung von regulärer Mendel’scher Segregation (Segregationsver-
zerrung, Segregationsdistorsion) wurde mit der Software JoinMap® (VAN OOIJEN & VOOR-
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RIPS 2001) durchgeführt. Als stark verzerrte Markerdatensätze wurden jene erfasst, für die 
der Test noch bei einem Signifikanzlevel von P ≤ 0,005 Abweichungen von der normalen 
Segregation anzeigte.  
Verzerrungen in Markerdatensätzen können einerseits ein Hinweis auf geringe Daten-
qualität sein. Beispielsweise ist bei stark zugunsten des Genotyps a0 verzerrten AFLP nicht 
auszuschließen, dass das Segregationsmuster durch Ko-Amplifikation zweier gleichlanger 
Fragmente von zwei verschiedenen Genorten verursacht worden ist (NIKAIDO et al. 1999). 
Andererseits liefern Erkenntnisse über eine lokale Anhäufung von Segregationsdistorsion 
wichtige Hinweise auf Genombereiche, die in der Kartierungspopulation unter Selektions-
druck gestanden haben (BRADSHAW & STETTLER 1994; BRADSHAW et al. 1994; CERVERA 
et al. 2001). In diesen Bereichen können Cluster von verzerrten Markern auftreten. Des-
halb wurden schwach verzerrte Marker nicht ausgeschlossen. Stark verzerrt segregierende 
Marker wurden hingegen ausschließlich unter einer der beiden folgenden Bedingungen in 
die Genkarten aufgenommen: Entweder handelte es sich um einen SSR – denn dieses  
Markerverfahren lässt ein eindeutiges, sicheres Genotyping zu – oder um AFLP, die  
gemeinsam mit anderen verzerrten Markern in einem Cluster platziert werden konnten, 
ohne dass deren Platzierung zu Störungen der Kopplungsgruppenstruktur führte. 
2.4.3 Kopplungsanalyse 
Die paarweise Kopplungsanalyse und Zuordnung der Markerloci zu Kopplungsgruppen 
(KG) wurde automatisch mit der Software Joinmap® durchgeführt. Dazu war die Wahl 
eines LOD-Schwellenwertes3 erforderlich, der eine statistisch sichere Entscheidung über 
das Vorliegen von Kopplung ermöglicht. Dieser LOD-Schwellenwert wurde iterativ  
bestimmt. Die statistische Sicherheit der Kopplungsanalyse sollte jedoch auch nicht zu 
streng angesetzt werden, weil dadurch tatsächlich auf einem Chromosom liegende Marker-
gruppen in der Genkarte auseinander fallen würden. Im Vorversuch wurde mehrfach mit 
verschiedenen LOD-Schwellenwerten kartiert. Begonnen wurde mit einem LOD von 3,0, 
der in Schrittweiten von 0,5 erhöht wurde. Dabei wurden Paare von bekanntermaßen auf 
einem Chromosom liegenden SSR-Loci (Tabelle 2, Seite 73) beobachtet. Der 
LOD-Schwellenwert für die Kartierung wurde gerade so hoch gewählt, dass diese  
                                                 
 
3
 Logarithm of the Odds (MORTON 1955), Dekadischer Logarithmus des Verhältnisses zweier (stochas-
tischer) Wahrscheinlichkeiten: der Wahrscheinlichkeit, dass die beobachteten Rekombinationsdaten durch 
Kopplung der Loci zustande gekommen sind und der Wahrscheinlichkeit, dass die Daten durch Zufall (ohne 
Kopplung) zustande gekommen sind. Allgemein wird ein LOD von 3,0 als kritischer Schwellenwert für das 
Erklären von Kopplung empfohlen (WU et al. 2007). Das entspricht einem Wahrscheinlichkeitsverhältnis von 
1.000:1. für Kopplung. LOD 4,0 entspricht 10.000:1 usw. 
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SSR-Markerpaare nicht auseinander fielen. Für alle Kartierungen ergab sich ein LOD von 
4,0 als geeigneter Schwellenwert (vgl. Kap. 3.4.3, Seite 75). 
2.4.4 Konstruktion und Integration der parentalen Genkarten 
Die Kalkulation genetischer Distanzen und die Konstruktion der Kopplungskarten erfolgte 
mithilfe der Software JoinMap® (VAN OOIJEN & VOORRIPS 2001). Der Pseudo-Testcross-
Mapping-Strategie (GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994; RITTER et al. 1990) folgend  
wurden zwei getrennte parentale Genkarten – maternal (♀) und paternal (♂) – sowie eine 
aus diesen beiden integrierte Consensus-Genkarte konstruiert. Für die parentalen  
Genkarten wurden alle AFLP und SSR-Marker verwendet, für die der betreffende Elter 
heterozygot ist (AFLP: Segregationstypen a0 x 00 für ♀ Karte bzw. 00 x a0 für ♂ Karte). 
SSR-Loci, an denen beide Eltern heterozygot waren, wurden ebenfalls für die parentalen 
Karten verwendet. Dazu wurden deren maternale und paternale Segregationsdaten separiert 
(CERVERA et al. 2001; GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994; HANLEY et al. 2002; LIEBHARD 
et al. 2003b). Für die Konstruktion der Consensus-Genkarten wurden die Markerdaten  
jedes Typs unverändert einbezogen (HANLEY et al. 2002; MALIEPAARD et al. 1997).  
In allen Kartierungen wurde Kosambis Mapping-Funktion angewendet (KOSAMBI 1944), 
um Rekombinationsfrequenzen in genetische Abstände umzurechnen. Innerhalb einer 
Gruppe musste jeder Marker signifikante Kopplungen zu mindestens zwei anderen  
Markern aufweisen. Es wurden jene Marker von weiteren Untersuchungen ausgeschlossen, 
die zwar einer Kopplungsgruppe zugeordnet wurden, aber innerhalb dieser nur zu einem 
einzigen Marker Kopplung aufwiesen. Die Anordnung der Marker innerhalb der Gruppen 
und die Überprüfung der Anordnung wurde in drei den „Runden“ (Rounds) der Marker-
anordnung in JoinMap® entsprechenden Algorithmen durchgeführt (VAN OOIJEN &  
VOORRIPS 2001). Die voreingestellten Parameter der Software für die drei Runden waren 
r = 0,4 als maximal akzeptierte Rekombinationsfrequenz zwischen zwei Markern einer 
Gruppe, ein minimaler LOD von 1,0 sowie ein „Jump-Value“ von 5,0. (Der Jump-Value 
repräsentiert den Abfall der Anpassungsgüte nach der Platzierung des Markers.) Die  
Kopplungskarten wurden mithilfe der Software MapChart® (VOORRIPS 2002) grafisch  
dargestellt.  
Enthielt die betrachtete Kopplungsgruppe SSR-Marker, die als Ankerloci (Tabelle 2,  
Seite 73) fungieren konnten, wurden die Kopplungsgruppe einem Chromosom des  
Populus-Genoms zugeordnet. Die Chromosomennomenklatur entspricht derjenigen von 
CERVERA et al. (2001) und YIN et al. (2004). 
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2.4.5 Quantitative genetische Analyse; QTL-Kartierung 
Die Analysen wurden mithilfe des Softwarepaketes MapQTL® Version 4.0 entsprechend 
den Empfehlungen im Handbuch durchgeführt (VAN OOIJEN et al. 2002). Die Daten  
wurden mit zwei verschiedenen Methoden getestet. Eine nichtparametrische Teststatistik 
zur Einzelmarker-Analyse - der Kruskal-Wallis-Test, KW (LEHMANN 1975) - sowie die 
parametrische Testprozedur des Interval Mapping, IM (LANDER & BOTSTEIN 1989) kamen 
zur Anwendung. Als Grundlage für das QTL-Mapping wurden die beiden geschlechts-
spezifischen Kopplungskarten der Elternbäume der Kartierungspopulation (P. tremula 
cv. „Schandau 4“ und cv. „Lichtenhain 1“) und die zugehörigen Lokus-Genotyp-Dateien 
(loc-files) verwendet. Die für die QTL-Analysen benötigten quantitativen Datendateien 
wurden aus den baumspezifischen Jahrring-(mittel-)werten (Erklärung in Kap. 2.2.5.1, 
Seite 31) zusammengestellt und passend zu der bei der Kartierung verwandten Genotypen-
Reihenfolge konfiguriert.  
Die Anwesenheit eines QTL auf einzelnen Kopplungsgruppen wurde dann erklärt, wenn 
drei Bedingungen erfüllt waren: 
(1) Die nichtparametrische Kruskal-Wallis-Teststatistik musste einen signifikanten 
QTL-Effekt für den Bereich der Gruppe ausweisen. 
(2) Das Interval Mapping (IM) musste für den gleichen Bereich ebenfalls einen signifi-
kanten QTL-Effekt ausweisen. 
(3) Bei der Wiederholung des IM mit logarithmierten phänotypischen Datensätzen durfte 
es im Vergleich zum unveränderten Messdatensatz nicht zum Abfall der Testgröße 
unter die Signifikanzgrenze für einzelne Kopplungsgruppen kommen4. 
Die Anwendung der beiden Teststatistiken ist nachfolgend genauer beschrieben. 
2.4.5.1 Kruskal-Wallis-Analyse 
Die Kopplungsanalyse von einzelnen DNA-Markern an ein quantitatives phänotypisches 
Merkmal mit dem Kruskal-Wallis-Test (KW) wurde von VAN OOIJEN et al. (1993)  
beschrieben. Da die KW-Teststatistik anfällig für Fehlstellen in den quantitativen Daten-
                                                 
 
4
 Das IM als parametrisches Testverfahren ist anfällig für Verletzungen des Prinzips der Normalverteilung 
der phänotypischen Datensätze. Diese Datensätze wiesen in der vorliegenden Arbeit jedoch Abweichungen 
von der Normalverteilung in unterschiedlichem Maße auf. Deshalb wurde das IM mit logarithmierten phäno-
typischen Datensätzen wiederholt. 
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sätzen ist, wurden Fehlstellenbesetzungen anhand von zuvor ermittelten Juvenilitätstrends 
oder nach einer einfachen Regressionsmethode (R² ≥ 0,5) beseitigt (THAMARUS et al. 
2004).  
Die kartierten DNA-Marker wurden daraufhin getestet, ob sich ihre segregierenden  
Genotypklassen in der F1-Nachkommenschaft bezüglich der Rangsumme ihrer phäno-
typischen Werte unterscheiden. Außer zum Zwecke der linearen Anordnung der Loci  
entsprechend den Kopplungsgruppen (KG) waren die Genkarten bei dieser statistischen 
Analyse nicht erforderlich (VAN OOIJEN et al. 2002).  
Die Anwendung der KW-Statistik auf eine gesamte KG umfasst mehrere Tests mit  
demselben quantitativen phänotypischen Datensatz, jedoch mit mehreren Genotypendaten-
sätzen (mit mehreren Loci). Die statistische Unabhängigkeit der einzelnen Teststatistiken 
ist infolge genetischer Kopplung benachbarter Loci eingeschränkt. Somit ist die QTL- 
Kartierung auf einer KG eine multiple Testsituation. Um für diese multiple Teststatistik 
eine Irrtumswahrscheinlichkeit (KG-bezogen) von αgesamt = 0,05 zu gewährleisten, wurde 
ein kritisches Signifikanzlevel (P-Wert) von 0,005 auf die Locus-bezogenen Einzeltests 
angewandt (GRIMMER et al. 2007; VAN OOIJEN et al. 2002). Eine Beschreibung der  
Problematik multipler Testsituationen auf Kopplungsgruppen und der Anpassung des  
Einzeltest-Signifikanzlevels nach einer Bonferroni-Prozedur liefern WU et al. (2007). 
2.4.5.2 Interval Mapping 
Das Interval Mapping „IM“ (LANDER & BOTSTEIN 1989; SOLLER et al. 1976, 1979;  
THODAY 1961) zur Ermittlung von QTL setzt das Vorhandensein von Informationen über 
die Kopplungsphasen der Allele kartierter Marker voraus. Die Kopplungsphasen wurden 
automatisch bei der Zuordnung von Markern zu Kopplungsgruppen mit der Software  
JoinMap® (VAN OOIJEN & VOORRIPS 2001) bestimmt und in die Markerlocus-Datei 
(loc-File) für die Software MapQTL® (VAN OOIJEN et al. 2002) übernommen. Als Schritt-
weite für das IM wurde die genetische Distanz von 5,0 cM gewählt. Die Interpretation der 
mit MapQTL® erzeugten LOD-Wertekurven erforderte eine Definition von LOD-Signifi-
kanzgrenzen für die Erklärung des Vorhandenseins von QTL. Einheitlich verwendete oder 
allgemein übliche Annäherungsverfahren dazu gibt es nicht. Mehrere Veröffentlichungen 
befassen sich mit diesem Problem, wobei drei Lösungsansätze zur Findung eines geeig-
neten Signifikanzlevels beschrieben worden sind; (1) analytische Formeln, (2) empirische 
Verfahren (Permutationstests) und (3) Ergebnisse umfangreicher Simulationen (DOERGE & 
REBAI 1996; LANDER & KRUGLYAK 1995; LANDER & BOTSTEIN 1989; VAN OOIJEN 1992, 
1999; WU et al. 2007). In der vorliegenden Arbeit wurde der Permutationstest nach CHUR-
CHILL & DOERGE (1994) angewendet, weil mit ihm am besten die tatsächliche Datenlage 
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der unvollständigen Genkarten berücksichtigt werden kann. Die LOD-Signifikanzgrenzen 
wurden sowohl auf dem Genomlevel als auch auf dem Level einzelner KG nach 1.000 
Permutationen der phänotypischen Daten bestimmt. Der Testalgorithmus ist in MapQTL® 
integriert. In allen Fällen ergaben sich LOD-Werte von 2,0 für einzelne KG und von 3,0 
für das Gesamtgenom. 
Lag der maximale LOD-Wert über dem empirisch bestimmten Schwellenwert für die KG 
(2,0), wurde das lokalisierte QTL mit dem Attribut „putativ“ versehen (LESPINASSE et al. 
2000). Lag der LOD-Wert darüber hinaus über dem Schwellenwert für das Gesamtgenom 
(3,0), wurde das lokalisierte QTL als „signifikant“ ausgewiesen. 
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3 Ergebnisse 
3.1 Gegenüberstellung der Juvenilitätstrends des Referenzkollektivs und 
der Kartierungspopulation 
Anhand des Referenzkollektivs wurden für das südliche Ostdeutschland regionaltypische 
Juvenilitätstrends der Jahrringeigenschaften von Aspen (P. tremula) ermittelt. Die Jahr-
ringeigenschaften der Kartierungspopulation weisen in den Vegetationsperioden 2000 und 
2003 trockenheitsbedingte Abweichungen von diesem regionaltypischen Trend auf.  
Der zugrunde gelegte Vergleich zwischen der Kartierungspopulation und dem Referenz-
kollektiv bezieht sich auf die populations- bzw. kollektivspezifischen Jahrring-
(mittel-)werte (Erklärung in Kap. 2.2.5.1, Seite 31) der röntgendensitometrischen Holz-
dichte (RD), der Faserlänge (FL), der Gefäßgliedlänge (GL) und des Radialzuwachses (ir). 
Signifikante Abweichungen der Kartierungspopulation vom typischen Juvenilitätstrend 
(Referenzkollektiv) sind bezüglich aller dieser Untersuchungsgrößen zu erkennen. Die 
ersten drei Jahrringe der Kartierungspopulation beschreiben dabei eine zunehmende  
Abweichung.  
Die Vergleiche sind in den Diagrammen der Abbildung 4 grafisch dargelegt und in den 





Abbildung 4: (folgende Seite) Kollektiv- bzw. populationsspezifische Mittelwerte (mit 95 %-Konfi-
denzintervall, Terminologie siehe Kap. 2.2.5.1) der röntgendensitometrischen Holzdichte (RD), der 
Faserlänge (FL), der Gefäßgliedlänge (GL) und des Radialzuwachses (ir) der Jahrringe zweier 
kontrastierender Aspenkollektive (Populus tremula) – eines Referenzkollektivs autochthoner, nicht 
gleich alter Bäume, selektiert aus natürlicher Sukzession, verteilt in Ostdeutschland (linke  
Diagramme), sowie einer F1-Vollgeschwisterpopulation in einem Mutterquartier (Kartierungs-
population, rechte Diagramme). Die gepunkteten Linien (Kurven manuell angepasst) sind optische 
Orientierungshilfen zum Verlauf des Juvenilitätstrends der betreffenden Eigenschaft im Referenz-
kollektiv.  
 
Figure 4: (next page) Collective or population specific mean values (shown with 95-%-confidence 
interval, for terminology see chapter 2.2.5.1), of the wood density (RD, determined X-ray  
densitometrically), fibre length (FL), vessel element length (GL) and radial increment (ir) of the  
annual rings of two contrasting aspen tree collectives (Populus tremula) – one reference collective 
of autochthonous, trees of mixed ages, selected from natural succession, spread over eastern  
Germany (left graphs) and an F1-full-sib population in a tree nursery (genetic linkage mapping 
population, right graphs). Dotted lines (curves manually fitted) were plotted for better guidance to 
depict the juvenile trends of the pertinent trait in the reference collective. 
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                    Abbildung 4 – Beschriftung siehe Seite 45; Figure 4 – For Eng. caption see page 45. 
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3.1.1 Juvenilitätstrends der Holzdichte 
Die röntgendensitometrisch ermittelten Holzdichten (RD) der juvenilen Jahrringe im Refe-
renzkollektiv unterscheiden sich eindeutig von denen der Kartierungspopulation. In beiden 
Kollektiven unterscheiden sich die ersten drei Jahrringe (Kambiumalter 1 bis 3) deutlich 
von den übrigen Jahrringen, da sie untereinander viel stärkere Unterschiede aufweisen und 
einem eigenen, von den übrigen Jahrringen getrennten Trend folgen. Dieser Trend ist aber 
in den beiden Untersuchungskollektiven entgegengesetzt gerichtet.  
Im Referenzkollektiv verläuft dieser Trend von einer hohen RD des erstangelegten Jahr-
ringes (588 kg/m³) zur geringsten überhaupt in dieser Population zu beobachtenden RD 
(518 kg/m³). Für die folgenden Jahrringe ist kein deutlicher Juvenilitätstrend, lediglich eine 
Entwicklung mit leicht abnehmender Tendenz zu erkennen. Während sich die Jahrring-
mittelwerte bei Kambiumalter 4 bis 8 um etwa 550 kg/m³ einstellen, liegen die Werte für 
die Jahrringe mit dem Kambiumalter 9 und 10 niedriger (534 bzw. 525 kg/m³).  
Die F1-Nachkommenschaft der Kartierungspopulation folgt in den ersten drei Lebens-
jahren einem aufwärts gerichteten Dreijahres-Trend und zeigt im innersten Jahrring eine 
um 27,5 % geringere RD (426 kg/m³) als das Referenzkollektiv in seinem ersten Jahrring. 
Die F1-Nachkommen steigern danach ihre populationsspezifische RD bis zum Kambium-
alter 3 um 37,3 % auf 585 kg/m³. Des Weiteren hat die Kartierungspopulation im Jahrring 
2003 eine höhere populationsspezifische RD als in den Vorjahren (Kambiumalter 4 und 5, 
Jahrringe 2001 und 2002), obwohl im Sommer 2003 ein reichliches Wasserangebot durch 
das seit 2002 gestiegene Grundwasser (Elbe-Flut 2002) vorhanden war. 
3.1.2 Juvenilitätstrends der Faserlänge 
Die Entwicklung der kollektivspezifischen Jahrringmittelwerte der Faserlänge (FL) des 
Referenzkollektivs beschreibt erwartungsgemäß einen Juvenilitätstrend, der eine ungefähre 
Verdopplung der Zelllängenwerte in der Juvenilitätsphase – der ersten ca. zehn Lebens-
jahre – bedingt (vgl. auch BARNETT & JERONIMIDIS 2003, SCHWEINGRUBER 1993 und  
ZOBEL & VAN BUIJTENEN 1989). Im erstangelegten Jahrring (Kambiumalter 1) der Bäume 
des Referenzkollektivs beträgt die FL 448 µm und steigt annähernd linear bis zum fünften  
Lebensjahr (708 µm) an, um mit dem Kambiumalter 10 nach weiterer, sich verringernder 
Steigung einen Wert von 817 µm zu erreichen.  
Wie bereits die Holzdichtewerte der Kartierungspopulation weisen auch deren FL-Werte 
für die ersten drei Lebensjahre (Jahrringe 1998 bis 2000, Kambiumalter 1 bis 3) deutliche 
Unterschiede zu den Werten für die drei folgenden (2001 bis 2003, Kambiumalter 4 bis 6) 
auf. Dabei hat der dritte Jahrring 2000 entgegen dem zu erwartenden typischen Juvenili-
tätstrend (Referenzkollektiv, siehe oben) die geringste populationsspezifische FL (506 µm) 
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aller sechs Jahrringe. Die größte FL (639 µm) zeigt die Kartierungspopulation im Jahrring 
2003. Die Jahrringe 2001 bis 2003 sind insgesamt durch eine höhere FL als die ersten drei 
vorher angelegten Jahrringe gekennzeichnet. Das höhere Trendniveau des Referenz-
kollektivs wird jedoch nicht erreicht. 
3.1.3 Juvenilitätstrends der Gefäßgliedlänge 
Auch für die populations- bzw. kollektivspezifischen Jahrringmittel der Gefäßgliedlänge 
(GL) kann ein positiver Trend mit zunehmendem Kambiumalter gezeigt werden. Im erst-
angelegten Jahrring hat das Referenzkollektiv eine GL von 229 µm, im neunten Jahrring 
(Kambiumalter 9) mit 368 µm circa das 1,6-fache dieses Wertes. Auch der typische  
Juvenilitätstrend der GL (Referenzkolletiv) verläuft kontinuierlich und in den ersten fünf 
Jahren annähernd linear steigend.  
Die Abweichungen des Juvenilitätstrends der Kartierungspopulation von diesem regional-
typischen Juvenilitätstrend beziehen sich wie bei der Faserlänge vor allem auf die ersten 
drei Vegetationsperioden, insbesondere aber auf den Jahrring 2000. Die GL der Kartie-
rungspopulation liegt im erstangelegten Jahrring 1998 mit 245 µm um 7,0 % erkennbar 
höher als der korrespondierende Wert des Referenzkollektivs. Nach der Auspflanzung 
nimmt die GL jedoch während der Gewöhnung an den Standort bis zur Vegetationsperiode 
2000 entgegen dem Juvenilitätstrend ab. Danach ist wieder ein Anstieg zu verzeichnen. 
Der Jahrring 2003 zeigt dann aber eine geringfügig unter dem Vorjahreswert liegende GL. 
Die GL 2003 (Kambiumalter 6) liegt mit 272 µm nur 27 µm höher als jene im erstangeleg-
ten Jahrring 1998 (Kambiumalter 1). Der regionaltypische Juvenilitätstrend (Referenz-
kollektiv) weist einen höheren Unterschied von 98 µm zwischen dem erstangelegten und 
dem sechsten Jahrring auf (Kambiumalter 1 und 6). 
3.1.4 Juvenilitätstrends des Radialzuwachses 
Der Juvenilitätstrend des Radialzuwachses (ir) folgt in den im südlichen Ostdeutschland 
selektierten Aspen des Referenzkollektivs (Populus tremula) einem sigmoiden Zuwachs-
gang, wie er grundlegend für andere Waldbaumarten im Rahmen der Waldwachstums-
kunde beschrieben ist (vgl. z. B. KRAMER 1988, KRAMER & AKÇA 2002 und WENK et al. 
1990). Der ermittelte Zuwachsgang ist für die ersten zehn Jahrringe dargestellt 
(Abbildung 4, unteres linkes Diagramm). Es ist zu erkennen, dass der ir der Aspen im 
Kambiumalter 6 bei 3,27 mm kulminiert. Den geringsten ir weist der erstangelegte Jahrring 
auf (1,17 mm). Der zehnte Jahrring (Kambiumalter 10) hat durchschnittlich noch 2,00 mm 
Radialzuwachs.  
Die Entwicklung des ir in der F1-Nachkommenschaft weist im Vergleich mit dem  
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Referenzkollektiv einen gleichartigen Juvenilitätstrend auf. Jedoch ist dieser durch die sehr 
geringen ir der Jahrringe 1999 und 2000 unterbrochen und ist dadurch in den nach-
folgenden Jahrringen auf ein insgesamt niedrigeres Niveau gedrückt. Den geringsten popu-
lationsspezifischen ir (0,84 mm) leisteten die F1-Nachkommen im Jahr 2000. Das Maxi-
mum des ir (2,54 mm) erreichen die F1-Bäume 2003. Somit gibt es keine Abweichung vom 
populationseigenen Trend durch das extrem negative atmosphärische Wasserpotenzial in 
dieser Vegetationsperiode. 
3.2 Phänotypische Charakterisierung der Kartierungspopulation 
3.2.1 Wuchsleistung 
3.2.1.1 Radialzuwachs, Mark- und Rindendicke, Baumhöhe 
Mit abnehmender Tendenz des Radialzuwachses (ir) für die ersten drei Jahrringe unter-
scheiden sich die populationsspezifischen ir der Kartierungspopulation deutlich von den 
folgenden drei Jahrringen, die auf etwa doppelt so hohem Niveau eine zunehmende 
ir-Tendenz aufweisen. Vom Jahrring 2000 (0,84 mm) erfolgt ein Sprung zu einem popula-
tionsspezifischen ir von 1,97 mm (Jahrring 2001). Den höchsten populationsspezifischen ir 
weist der Jahrring 2003 mit 2,54 mm auf (Dürrejahr bei guter Grundwasserversorgung).  
Das absolute Maximum der baumspezifischen ir leistete der Genotyp 29 in der Trocken-
vegetationsperiode 2003. Der Jahrring 2003 ist bei diesem Baum 6,47 mm breit.  
Beginnend mit der Vegetationsperiode 1999 hatte Baum 29 jährlich die größten ir aller 
F1-Kartierungsnachkommen. In der von Trockenstress gekennzeichneten Vegetations-
periode 2000 betrug sein ir 3,82 mm. Im Gegensatz dazu steht der geringste in der  
Population gemessene ir des Baumes 129 mit 0,06 mm (ebenfalls Jahrring 2000). Dieser 
Baum hatte jedoch nicht generell extrem geringe, sondern sonst eher durchschnittliche 
Jahrringzuwächse. Insgesamt fünf Bäume hatten ebefalls einen ir unter 0,2 mm im Jahrring 
2000, weitere 39 der 103 untersuchten Bäume hatten unter 0,5 mm Radialzuwachs.  
Dementsprechend erreichten die F1-Nachkommen im Jahr 2000 mit durchschnittlichen 
0,84 mm das populationsspezifische Minimum des ir (Abbildung 5).  
Die stochastische Verteilung der baumspezifischen ir in der Kartierungspopulation ist in 
allen Jahrringen außer 2003 sehr deutlich linkssteil. Auch liegt der populationsspezifische 
Median in jenen Jahrringen – im Gegensatz zu 2003 – deutlich unter dem populations-
spezifischen Mittel. 
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Abbildung 5: Populationsspezifische statistische Kennwerte für den Markradius (rMark), Radial-
zuwachs (ir), die Rindendicke (rRinde) und Baumhöhe (h) der Kartierungspopulation  
(F1-Vollgeschwister Populus tremula cv. „Graupa III“). Rote Kästchen mit Fehlerbalken:  
populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Konfidenzintervall, dahinter Box-Whisker-Plots mit 
Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten.  
 
Figure 5: Population-specific statistical values for the pith radius (rMark), radial increment (ir), bark 
thickness (rRinde) and tree height (h) of the genetic linkage mapping population (F1-full-sib, Populus 
tremula cv. “Graupa III”). Red boxes with error bars: population-specific annual tree-ring mean  
values with 95-%-confidence intervals, background: box-whisker-plots with median, quartiles,  
outliers and extremes. 
 
Die an Stammscheiben (nach der Ernte im Winter 2003/2004) gemessene Rindendicke 
variiert um ein populationsspezifisches Mittel von 1,66 mm. Die Variationsbreite beginnt 
bei 0,60 mm (Baum 118) und endet bei 3,80 mm (Baum 88). Baum 29 hat eine 3,2 mm 
starke Rinde.  
Die Variationsbreite des Markradius liegt zwischen 0,17 mm und 1,44 mm. Das popula-
tionsspezifische Mittel liegt bei 0,61 mm. Der Baum 29 hat einen Markradius von 
0,56 mm. Während die Markradien stochastisch normalverteilt sind, weist die Rindendicke 
– ähnlich den ir-Datensätzen – Linkssteilheit auf.  
Die Baumhöhen am Ende der letzten beiden Vegetationsperioden betragen im populations-
pezifischen Mittel 257 cm und 304 cm. Der höchste Baum war 2003 der Genotyp 17 mit 
605 cm, Baum 29 war nur unwesentlich kleiner. Eine leicht linkssteile Verteilung der 
Baumhöhen ist für beide Jahresdatensätze zu erkennen. 
3.2.1.2 Biomasseleistung 
Die durchschnittliche geschätzte oberirdische Einzelbaumbiomasse (BM; absolut trocken) 
nach sechs Vegetationsperioden im Winter 2003/2004 (BM2003) beträgt 0,453 kg 
Baum 29 Baum 29 
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(Abbildung 6). Die mit Abstand größte Leistung erbrachte Baum 29 (3,696 kg). Den  
geringsten Schätzwert erreichte hierbei der Baum 150. Dieser Baum war im Alter von 
sechs Jahren 101 cm hoch und hatte einen Stammfußdurchmesser (mit Rinde) von 5,7 mm. 
Für die zehn kleinsten Bäume wurden BM-Werte von unter 0,050 kg geschätzt. Diese 
Werte unterliegen offensichtlich Unterschätzungen. Jedoch stimmt die Rangfolge der 
BM-Werte trotz dieser Unsicherheit in den absoluten Werten mit der Rangfolge der Größe 
der Bäume überein. Die auf Basis der verfügbaren wachstumskundlichen Messdaten  
geschätzten BM-Werte ordnen sich somit plausibel in das Gesamtbild der phänotypischen 
Eigenschaften ein. 
  
Abbildung 6: Populationsspezifische statistische Kennwerte für die Biomassegesamtleistung  
(oberirdisch, Holz inkl. Rinde) eines Genotyps bis zum betreffenden Jahr (BM) und die Biomasse-
zuwächse pro Jahr (iBM) der Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula cv. 
„Graupa III“). Rote Kästchen mit Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Kon-
fidenzintervall, dahinter Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten. 
 
Figure 6: Population-specific statistical values for the aggregate biomass (above ground, wood 
including bark) per genotype until a specific year (BM) and the annual biomass increments (iBM) of 
the genetic linkage mapping population (F1-full-sib, Populus tremula cv. “Graupa III”). Red boxes 
with error bars: population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence intervals, 
background: box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and extremes.  
 
Die Verteilungen der baumspezifischen BM der Kartierungspopulation in den Jahren 2001 
bis 2003 weisen eine starke Linkssteilheit auf. Der populationsspezifische Wertebereich 
nimmt ebenso wie die Mittel jährlich zu. Die Werte des Baumes 29 sind in jedem Jahr  
– statistisch betrachtet – Extremwerte. Bis zum Ende der Vegetationsperiode 2001 hat er 
knapp zehnmal so viel BM bereitgestellt (0,86 kg), wie die Kartierungsnachkommen 
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durchschnittlich bis dahin leisteten. Jährlich rückt er immer weiter aus der Verteilung  
heraus.  
Der jährliche Biomassezuwachs (iBM) der Einzelbäume und des Bestandes der Kartie-
rungspopulation konnte für die Jahre 2002 und 2003 kalkuliert werden. Der populations-
spezifische iBM je Genotyp präsentiert sich im Jahr 2002 mit 0,136 kg sehr deutlich unter 
dem von 2003 mit 0,225 kg. Weit darüber liegen wiederum die Werte für Baum 29 




Für die Kohlenstoffisotopensignatur (δ13C) des Jahrringes 2002 (Abbildung 7) ergeben 
sich in den Bäumen der F1-Nachkommenschaft baumspezifische Werte zwischen 
-27,02 ‰ (Baum 120; Minimum) und -23,98 ‰ (Baum 77; Maximum). Die Variations-
breite beträgt somit 3,04 ‰. In der folgenden, für die Kartierungspopulation von  
atmosphärischem Dürrestress und guter Grundwasserversorgung gekennzeichneten  
Vegetationsperiode 2003 stellte sich die Variationsbreite von δ13C mit 3,79 ‰ größer ein 
(Minimum: -28,60 ‰ (Baum 120); Maximum: -24,80 ‰ (Baum 140)). Die Differenz vom 
populationsspezifischen Mittelwert δ13C 2002 (-25,52 ± σ 0,61 ‰) zu jenem für δ13C 2003 
(-26,43 ± σ 0,84 ‰) der Kartierungspopulation beträgt -0,91 ‰. Dieser Unterschied  
zwischen den Jahrringen ist statistisch signifikant (t-Test: t = 10,643; α < 0,0005). Nur acht 
Genotypen der Kartierungspopulation bilden dabei eine Ausnahme, da sie 2003 gering-
fügig höhere Werte für δ13C als im Jahrring 2002 aufzuweisen haben. Die Werte des  
insgesamt wüchsigsten Genotyps der Kartierungspopulation, des Baumes 29, liegen in  
beiden Jahren mit einer positiven Abweichung von 0,75 ‰ sehr deutlich über dem popula-
tionsspezifischen Durchschnitt.  
Die δ13C-Messdaten der Einzelbäume im Jahr 2003 standen zu denen im Jahr 2002 in  
keinem engen linearen Zusammenhang. Bei einem Korrelationskoeffizienten von r = 0,41 
(α < 0,0005) ist die Korrelation zwischen ihnen nur gering ausgeprägt. In beiden Jahr-
ringen hat der Nachkomme mit der Baumnummer 120 die niedrigsten baumspezifischen  
Werte und zeigt anhand derer die höchste Diskriminierung gegen das schwerere Isotop 
unter den F1-Nachkommenschaftsbäumen.  
Wie Abbildung 7 weiterhin verdeutlicht, gab es im Referenzkollektiv ebenfalls eine  
Veränderung der δ13C-Werte von 2002 zu 2003, jedoch handelt es sich hier um eine  
deutliche Zunahme. Das kollektivspezifische Mittel von δ13C liegt im Jahr 2003 1,05 ‰ 
höher als 2002. 
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Abbildung 7: Kohlenstoff- und Sauerstoffisotopensignaturen (δ13C und δ18O): Rote Kästchen mit 
Fehlerbalken: kollektiv- bzw. populationsspezifische Mittel mit 95 %-Konfidenzintervall, Termino-
logie siehe Kap. 2.2.5.1, dahinter Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen und Ausreißern für die 
Verteilungen der baumspezifischen δ13C- und δ18O-Werte in den Jahrringen 2002 und 2003 zweier 
kontrastierender Aspenkollektive (Populus tremula) – eines Referenzkollektivs autochthoner, nicht 
gleich alter Bäume selektiert aus natürlicher Sukzession in Ostdeutschland (linke Diagramme)  
sowie einer F1-Vollgeschwisterpopulation (Kartierungspopulation, rechte Diagramme).  
 
Figure 7: Carbon and oxygen isotope signatures (δ13C and δ18O): Red boxes with error bars: 
population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence intervals, for a description 
of terminology see chapter 2.2.5.1, background: box-whisker-plots with median, quartiles, outliers 
and extremes for the distributions of the tree-specific δ13C and δ18O values in the annual tree-rings 
of the years 2002 and 2003 of two contrasting aspen tree collectives (Populus tremula) – one  
reference collective of autochthonous trees of mixed ages, selected from natural succession, 
spread over eastern Germany (left graphs) and an F1-full-sib population in a tree nursery (genetic 
linkage mapping population, right graphs) 
 
3.2.2.2 δ18O 
Die Sauerstoffisotopensignatur (δ18O; siehe Abbildung 7) der F1-Kartierungspopulation 
weist 2003 anders als δ13C eine etwas stärkere Anreicherung des schwereren Isotops in der 
Zellulose als 2002 aus. Das Referenzkollektiv zeigt hingegen keine klar erkennbaren  
Veränderungen von δ18O im Jahrring 2003 gegenüber jenem von 2002. Seine Mittelwerte 
liegen in beiden Jahren über ein Promille höher als die der Kartierungspopulation.  
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Die Zunahme von δ18O im Jahrring 2003 der Kartierungspopulation ist allerdings nicht so 
deutlich ausgeprägt wie die Abnahme von δ13C (siehe vorhergehendes Kap.). Im Jahr 2002 
beläuft sich δ18O auf durchschnittlich 28,13 ± σ 0,57 ‰; δ18O 2003 liegt bei 
28,32 ± σ 0,55 ‰. Der Unterschied dieser populationsspezifischen Mittelwerte ist dennoch 
signifikant (t-Test: P ≤ 0,001, Wilcoxon-Test: P ≤ 0,002). Die Variationsbreite im Jahr 
2002 beträgt 2,86 ‰ und im Jahr 2003 3,10 ‰. Die Korrelation von δ18O 2002 und δ18O 
2003 (Autokorrelation, r: 0,34; α = 0,001) ist geringer ausgeprägt als bei δ13C.  
Der Baum 29 hat Werte von 29,05 ‰ im Jahrring 2002 und 28,95 ‰ im Jahrring 2003. 
Damit hat er in beiden Jahren überdurchschnittliche Werte für δ18O. Allerdings nimmt sein 
δ18O entgegen dem populationsspezifischen Mittel von 2002 zu 2003 etwas ab. 
3.2.3 Holzanatomie 
3.2.3.1 Holzdichte 
Die baumspezifischen röntgendensitometrischen Holzdichtewerte (RD) der einzelnen  
Jahrringe in der F1-Nachkommenschaft weisen eine deutliche Variabilität innerhalb der 
Jahrringe, zwischen den aufeinander folgenden Jahrringen (Abbildung 8 bzw. 
Abbildung 9), aber auch innerhalb der F1-Nachkommenschaft auf. Der geringste ermittelte 
diskrete Dichtewert beträgt 121 kg/m³ und wurde im Baum 24 im Jahrring 2003 fest-
gestellt. Die geringste baumspezifische mittlere RD (Terminologie siehe Kap. 2.2.5.1) hat 
mit 291 kg/m³ der Jahrring 1998 desselben Baumes. Diskrete Einzelwerte in einer Höhe 
von etwa 1.000 kg/m³ wurden innerhalb von sieben Jahrringen gemessen (z. B. Baum 102, 
im Jahrring 1999: 978 kg/m³; Baum 82, Jahrring 2002: 1.258 kg/m³). Diese Werte sind 
durch Einlagerungen, harter strahlungsabsorbierender Substanzen entstanden und wurden 
aus weiteren Berechnungen ausgeschlossen. Die höchste mittlere (baumspezifische) RD 
eines Jahrringes liegt bei 751 kg/m³ (Baum 48, Jahrring 2000). Der Genotyp 29 als  
derjenige Baum mit der besten Gesamtwuchsleistung innerhalb der Kartierungspopulation 
hat seine höchste baumspezifische RD im Jahrring 2003 (535 kg/m³), den zweithöchsten 
Wert erreicht er im Jahrring 2000 (518 kg/m³). Im Jahrring 1998 beginnt der Baum sein 
Wachstum mit einer RD von 354 kg/m³. In allen Jahrringen liegt die RD des Baumes 29 
nur wenig unter dem populationsspezifischen Mittel. Im Jahrring 2003 beträgt die Abwei-
chung nur -8 kg/m³. Am größten ist sie in seinem Jahrring 1999 mit -83 kg/m³. 
Die Kartierungspopulation legte ihren ersten Jahrring (1998) mit dem geringsten popula-
tionsspezifischen Dichtemittelwert aller Untersuchungsjahre an (426 kg/m³). Im Jahrring 
2000 weist die F1-Nachkommenschaft eine deutlich höhere populationsspezifische RD von 
585 kg/m³ auf. Im Vergleich zu allen anderen Jahrringen liegt dieser Wert am höchsten. 
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Für den Jahrring 2003, der unter dem Einfluss eines extrem starken atmosphärischen  
Wasserpotenzials angelegt worden ist, ist eine um 5,2 % höhere populationsspezifische RD 
abzulesen als jeweils in den beiden Vorjahren.   
Die stochastische Verteilung der baumspezifischen Messwerte weicht in keinem der Jahr-
ringe stark von der Normalverteilung ab. Lediglich in den Jahrringen 2001 und 2002  
weisen populationsspezifische Mittelwerte, die geringfügig höher als die Mediane liegen, 
auf eine solche Abweichung hin. Die meisten Ausreißer sind für den Jahrring 2001 ober-
halb des oberen 25 %-Quantils zu verzeichnen. So kann nur in diesem Jahrringdatensatz 
von einer leichten Linkssteilheit der Verteilung ausgegangen werden. 
Weitere Darstellungen der RD der Kartierungspopulation – insbesondere im Vergleich 
zum Referenzkollektiv – werden im Kapitel 3.1.1 (Seite 47) gegeben. 
 
Abbildung 8: Populationsspezifische statistische Kennwerte für die röntgendensitometrisch  
bestimmte Holzdichte (RD) der Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula  
cv. „Graupa III“). Rote Kästchen mit Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 
95 %-Konfidenzintervall. Dahinter liegende Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern 
und Extremwerten beziehen sich auf die baumspezifischen Mittelwerte (siehe Kap. 2.2.5.1).  
 
Figure 8: Population-specific statistical values for the wood density (RD, determined X-ray  
densitometrically) of the genetic linkage mapping population (F1-full-sib, Populus tremula  
cv. “Graupa III”). Red boxes with error bars: population-specific annual tree-ring mean values with 
95-%-confidence intervals. Background: Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and  
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Die RD nimmt kurz vor dem Ende eines Jahrringes die höchsten bzw. im Vergleich sehr 
hohe Werte an, weshalb eine eindeutige Jahrringgrenzenausscheidung in den meisten  
Fällen problemlos manuell vorgenommen werden kann. Die ermittelten intraannuellen 
Dichteschwankungen sind jedoch so bedeutend, dass die RD-Werte mehrfach innerhalb 
eines Jahrringes über dem 50 %-Niveau der Variationsbreite liegen (Abbildung 9). Hohe 
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Abbildung 9: Röntgenaufnahme eines Stammquerschnittspräparates von Aspe (Populus tremula), 
davor ist deckungsgleich das Diagramm mit dem radialen Verlauf der röntgendensitometrischen 
Holzdichte (RD) der Probe abgebildet. Weiße unterbrochene Linie: radialer Messverlauf. Rote  
unterbrochene Linie: 50 %-Niveau der Variationsbreite der RD im Jahrring 2001. Rote Markie-
rungen: Bereiche der Holzdichtemaxima, die über dem 50 %-Niveau liegen. Diese Maxima hätten 
bei Verwendung der üblichen automatischen RD-Jahrringgrenzenerkennung dazu geführt, aus 
dem Jahrring 2001 drei Jahrringe auszuscheiden.  
 
Figure 9: X-ray densitograph of a stem cross-sectional specimen of an aspen (Populus tremula). 
Foreground: graph of the X-ray densitometrical wood density (RD) in congruence with the  
specimen. White dotted line: radial course of the measurement. Red dotted line: 50 % level of the 
variation range in the annual tree-ring of 2001. Red marks: wood zones of maximum density that 
show values higher than the 50 % level. If automatic tree-ring border detection algorithm were 
used, these wood zones would have resulted in the separation of three annual tree-rings within the 
wood of the tree-ring 2001. 
 
3.2.3.2 Faserlänge 
Die geringste gemessene Länge einer einzelnen Faser in der Kartierungspopulation beträgt 
153 µm. Diese Zelle gehört zur Stichprobe des erstangelegten Jahrringes (1998) des  
Baumes mit der Nummer 24. Die längste Faser war 1.339 µm lang (Jahrring 2002 des  
F1-Genotyps Nr. 17). Bei 16 % der baumspezifischen Jahrringmittelwerte ist der vor-
geschriebene Stichprobenumfang (n ≥ 50) auf bis zu n ≥ 35 unterschritten worden, da sehr 
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viele Zellen nicht eindeutig als unversehrt angesehen werden konnten. In diesen Proben 
ähneln die Faserendigungen morphologisch den endnahen, bei der Präparation nicht  
vollkommen vermeidbaren Bruchstellen.  
Über die populationsspezifischen Mittel der Faserlänge (FL) und weitere statistische  
Maßzahlen gibt Abbildung 10 einen Überblick. Die ersten drei Jahrringe (1998 bis 2000, 
Kambiumalter 1-3) heben sich deutlich von den folgenden drei Jahrringen ab, welche auf 
einem deutlich höheren Niveau liegen. Den höchsten Wert erreicht die Population während 
des Jahres 2003.  
Die baumspezifischen FL-Mittelwerte des Baumes 29 schwanken stärker als die popula-
tionsspezifischen Mittelwerte. Seine mittlere Jahrring-FL liegt 1998 um 40 µm unter dem 
Durchschnitt der Population, 1999 8 µm darüber, 2000 wiederum 20 µm darunter. In den 
darauf folgenden drei Jahren zeigt der Baum jeweils überdurchschnittliche Werte. 2001 
und 2003 ist seine FL 90 µm und 2002 nur einen Mikrometer größer. 
 
Abbildung 10: Populationsspezifische statistische Kennwerte für die Faserzelllänge der  
Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula cv. „Graupa III“). Rote Kästchen mit 
Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Konfidenzintervall. Dahinter liegende 
Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten beziehen sich auf die 
baumspezifischen Mittelwerte (siehe Kap. 2.2.5.1).   
 
Figure 10: Population-specific statistical values for the fibre cell length (FL) of the genetic linkage 
mapping population (F1-full-sib, Populus tremula cv. “Graupa III”). Red boxes with error bars:  
population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence intervals. Background:  
Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and extremes refer to tree-specific mean values 
(see chapter 2.2.5.1). 
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Die baumspezifischen Jahrringmittel der FL sind annähernd normalverteilt. Etwas stärker 
weicht die Verteilung für den Jahrring 2000 ab, dessen populationsspezifischer Median 
deutlich unter dem korrespondierenden Mittel liegt. Im Jahrring 2000 weist mehr als die 
Hälfte der Bäume eine unterdurchschnittliche Faserlänge auf. In den beiden von guter 
Wasserversorgung gekennzeichneten Jahrringen 1998 (Gewächshaus) und 2003 (Grund-
wasseranstieg) ist es umgekehrt – etwas mehr als 50 % der Bäume haben eine überdurch-
schnittliche FL. 
3.2.3.3 Gefäßgliedlänge 
Der geringste gemessene Längenwert für eine einzelne Gefäßgliedzelle in der Kartierungs-
population beträgt 34 µm (Baumnummer 148; Jahrring 2003), der höchste 561 µm (Baum-
nummer 21; Jahrring 2003). Die populationsspezifischen Mittel (Terminologie siehe Kap. 
2.2.5.1) der Gefäßgliedlänge (GL) zeigen im Vergleich zur Faserlänge keine so eindeutige 
Trennung der ersten drei von den zweiten drei Jahrringen der Kartierungspopulation. Im 
Jahrring 2001, ein Jahr nach dem Trockenjahr 2000‚ liegt die populationsspezifische GL 
(236 µm) immer noch deutlich unter dem Niveau der folgenden beiden Untersuchungs-
jahre (2002: 273 µm; 2003: 272 µm) und sogar unter dem des erstangelegten Jahrringes 
(1998: 245 µm). Die GL sinkt im Gegensatz zur FL sofort nach dem Verpflanzen (1999: 
241 µm, Kambiumalter 2) unter den Wert des erstangelegten Jahrringes ab. Im Vergleich 
zu 2002 (273 µm) nimmt die GL im Jahr 2003 wiederum leicht ab (durchschnittlich 
-1,0 µm). Im Gegensatz zur FL, die dem Trend entsprechend auch im Jahrring 2003 einen 
deutlichen Anstieg aufweist, fällt die GL deutlich unter den trendgemäß zu erwartenden 
populationsspezifischen Mittelwert zurück (vgl. Kap. 3.1.3, Seite 48).  
Der GL-Trend des Baumes 29 (wüchsigster Genotyp der Kartierungspopulation) folgt 
nicht völlig dem Verlauf des Trends der Kartierungspopulation. Er legte seinen ersten Jahr-
ring (1998, Baumschule) mit Gefäßen von unterdurchschnittlicher Länge an (240 µm). Bis 
2001 schwankt seine GL nur unwesentlich um dieses Niveau (1999: 240 µm, 2000: 
245 µm, 2001: 232 µm). In seinem Jahrring 2002 ist ein deutlicher Sprung nach oben zu 
erkennen (332 µm) und im Jahrring 2003 wieder ein deutlicher Rückgang auf 298 µm.  
Die baumspezifischen Jahrringmittel sind in der Population insgesamt annähernd normal-
verteilt. Für 2000 und 2003 unterscheiden sich die Verteilungen geringfügig. Die Mehrheit 
der Genotypen besitzt 2000 (umfassender Trockenstress) eine unterdurchschnittliche GL. 
Im Jahrring 2003 (atmosphärischer Trockenstress) haben dagegen mehr als 50 % der  
Bäume überdurchschnittliche Werte.  
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Abbildung 11: Populationsspezifische statistische Kennwerte für die Gefäßgliedlänge der  
Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula cv. „Graupa III“). Rote Kästchen mit 
Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Konfidenzintervall. Dahinter liegende 
Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten beziehen sich auf die 
baumspezifischen Mittelwerte (siehe Kap. 2.2.5.1).  
 
Figure 11: Population-specific statistical values for the vessel element length (GL) of the genetic 
linkage mapping population (F1-full-sib, Populus tremula cv. “Graupa III”). Red boxes with error 
bars: population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence intervals. Back-
ground: Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and extremes refer to tree-specific mean 
values (see chapter 2.2.5.1). 
 
3.2.4 Hydraulische Architektur 
3.2.4.1 Gefäßlumenquerschnittsfläche 
Der größte gemessene Flächeninhalt eines einzelnen Gefäßlumenquerschnittes (AG) beträgt 
0,006913 mm² (6.912,56 µm²). Dieses Gefäß befand sich im Jahrring 2003 des Baumes 29, 
des größten Baumes unter den F1-Genotypen der Kartierungspopulation (Abbildung 12). 
Die höchsten baumspezifischen AG sind im Jahrring 2003 zu verzeichnen. Die Genotypen 
mit den höchsten baumspezifischen Mittelwerte sind: Baum 11 (0,001631 mm²), Baum 
62 (0,001606 mm²), Baum 29 (0,001390 mm²) und Baum 63 (0,001258 mm²). Die vier 
geringsten baumspezifischen Werte ergeben sich für den Jahrring 2000 der Genotypen 
70 (0,000221 mm²), 150 (0,000236 mm²), 129 (0,000237 mm²) und 68 (0,000253 mm²). 
Der Unterschied zwischen der maximalen und der minimalen baumspezifischen AG beläuft 
sich auf -86,4 % (in Bezug auf die maximale AG).  
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Abbildung 12: Jahrringausschnitt Baum 29 (Populus tremula, Kartierungspopulation) mit der  
größten gemessenen Lumenquerschnittsfläche (AG). Rote Umrandungen markieren die elliptische 
Form von radial gerichteten Gefäßlumengruppen. Der gesamte Jahrringausschnitt (oben) reprä-
sentiert die Radialausdehnung des Jahrringes 2003 (links Frühholz, rechts Spätholz).  
 
Figure 12: Annual tree-ring sector of tree 29 (Populus tremula, genetic linkage mapping popu-
lation) including the largest measured lumen cross-sectional area (AG). The red edgings denote the 
elliptical shape of radially-oriented vessel lumen groups. The entire tree-ring sector (above)  
represents the radial dimension of the annual tree-ring 2003 (early wood left, late wood right). 
 
Die populationsspezifischen Mittel und Verteilungen der baumspezifischen AG sind in 
Abbildung 13 wiedergegeben. In dem Entwicklungsgang über die dargestellten sechs Jahre 
hinweg ist ein deutlicher Anstieg der mittleren AG vom erstangelegten zum letztangelegten 
Jahrring ersichtlich (1998 zu 2003 bzw. Kambiumalter 1 und 6). Die populationsspe-
zifische AG beträgt 0,00046 mm² für den Jahrring 1998. Für die folgenden zwei Jahrringe 
liegen die Werte darunter (1999: 0,00045 mm²; 2000: 0,00044 mm²). Zum Jahrring 2001 
erfolgt dann ein Sprung auf 0,00071 mm², gefolgt von einem weiteren, jedoch nicht so 
steilen Anstieg. Die höchste populationsspezifische AG ist im Jahrring 2003 (0,00089 mm²) 
zu beobachten. Die Entwicklung der AG des Baumes 29 verläuft, mit Ausnahme des Jahr-
ringes 2000, stark steigend. Sie nimmt von 1998 (0,000605 mm²) bis 2003 (0,001390 mm²) 
um etwa 130 % zu. Der Entwicklungstrend von Baum 29 verläuft etwa ein Drittel bis 50 % 
über dem Niveau des durchschnittlichen Trends der Kartierungspopulation, der er selbst 
angehört. 
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Abbildung 13: Populationsspezifische statistische Kennwerte für die Gefäßlumenquerschnitts-
fläche (AG) der Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula cv. „Graupa III“). Rote 
Kästchen mit Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Konfidenzintervall.  
Dahinter liegende Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten  
beziehen sich auf die baumspezifischen Mittelwerte (siehe Kap. 2.2.5.1).  
 
Figure 13: Population-specific statistical values for the vessel lumen cross-sectional area (AG) of 
the genetic linkage mapping population (F1-full-sib, Populus tremula cv. “Graupa III”). Red boxes 
with error bars: population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence intervals. 
Background: Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and extremes refer to tree-specific 
mean values (see chapter 2.2.5.1). 
 
Die statistische Verteilung aller Werte der AG in einem Jahrring ist deutlich linkssteil 
(Abbildung 14). Nur wenige sehr große Gefäße kommen vor. Das zuvor dargestellte Gefäß 
965 des Baumes 29 (Abbildung 12, Seite 60) ist eher als Ausnahme innerhalb der Gesamt-
population anzusehen. Derart große Gefäße sind zudem ausschließlich im Frühholz, aller-
dings nicht direkt zu Beginn des Jahrringes, zu beobachten. 
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Abbildung 14: Linkssteile Häufigkeitsverteilungen aller gemessenen Gefäßlumenquerschnitts-
flächen (AG) der Jahrringe 1998 (linkes Histogramm) und 2003 (rechtes Histogramm) der 
F1-Kartierungspopulation (Populus tremula cv. „Graupa III“).  
 
Figure  14: Positively-skewed frequency distribution of all measured vessel lumen cross-sectional 
areas (AG) of the tree-rings 1998 (left histogram) and 2003 (right histogram) of the F1 genetic  
linkage mapping population (Populus tremula cv. „Graupa III“). 
 
Die Verteilung der baumspezifischen Mittel der AG in der Population folgt mit Ausnahme 
des Jahrringes 2003 in allen Jahrringen annähernd der Normalverteilung. Im Jahrring 2003 
liegt das populationsspezifische Mittel deutlich über dem Median. Das bedeutet, dass 2003 
deutlich mehr als 50 % der Bäume eine unterdurchschnittliche baumspezifische AG haben. 
3.2.4.2 Gefäßdichte 
Die Spannweite der baumspezifischen Gefäßdichte (GD) innerhalb der F1-Nachkommen-
schaft ist in den ersten drei Jahren deutlich größer als in den zweiten drei Jahren 
(Abbildung 15). Auch liegen die populationsspezifischen Mittel in den ersten drei Jahren 
niedriger. Am höchsten liegt das Mittel der GD im Jahrring 2001 mit 158 Stk./mm² und am 
niedrigsten im Jahrring 1998 mit 113 Stk./mm². Die jeweils benachbarten Jahrringe 1999 
und 2000 weisen nur einen geringen Unterschied (126 Stk./mm² zu 123 Stk./mm²) auf. 
Ebenso unterscheiden sich die Jahrringe 2002 und 2003 praktisch nicht voneinander (145 
zu 143 Stk./mm²).  
Der Baum 29 hat in den ersten vier Jahrringen eine GD von jeweils etwa 150 Stk./mm² mit 
leicht abnehmender Tendenz. 2000 liegt der Wert etwas deutlicher darunter 
(143 Stk./mm²). In den Jahrringen 2002 und 2003 nimmt seine GD dann stärker ab (2002: 
122 Stk./mm² und 2003: 109 Stk./mm²).  
Die baumspezifischen Werte sind in jedem Jahrring annähernd normal verteilt. 
 
Gefäßlumenquerschnittsfläche JR 1998, mm² Gefäßlumenquerschnittsfläche JR 2003, mm² 
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Abbildung 15: Populationsspezifische statistische Kennwerte für die Gefäßdichte (GD) der  
Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula cv. „Graupa III“). Rote Kästchen mit 
Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Konfidenzintervall, dahinter Box-
Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten.  
 
Figure 15: Population-specific statistical values for the vessel density (GD) of the genetic linkage 
mapping population (F1-full-sib, Populus tremula cv. “Graupa III”). Red boxes with error bars:  
population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence intervals. Background:  
Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and extremes. 
 
3.2.4.3 Potenziell Saftstrom leitender Querschnittsflächenanteil 
Der potenziell Saftstrom leitende Querschnittsflächenanteil (LQ) ist der Anteil der  
summierten Gefäßlumenquerschnittsflächen am untersuchten Jahrringausschnitt. Die  
geringsten baumspezifischen LQ sind im Jahrring 2000 zu beobachten (Minumum: 
Baum 70; 0,25 %). Weitere fünf Werte unter einem Prozent haben in diesem Jahrring die 
Bäume 150, 135, 43, 68 und 119. 
Der populationsspezifische LQ ist innerhalb der Population im Jahrring 1998 am ge-
ringsten (5,18 %), nimmt 1999 geringfügig auf 5,59 % zu und 2000 wieder auf 5,24 % ab 
(Abbildung 16). Dabei bleibt der LQ im Jahrring des Stressjahres 2000 über dem Wert des 
erstangelegten Jahrringes 1998. Die Entwicklung des populationsspezifischen LQ verläuft 
über dem Kambiumalter deutlich steigend. Auch im Jahrring 2003 (atmosphärische Dürre) 
war ein deutlicher Anstieg gegenüber 2002 zu verzeichnen, so dass 2003 der größte popu-
lationsspezifische Anteil von 12,01 % erreicht wird. Der Baum 29 zeigt ebenfalls einen 
deutlichen Anstieg des LQ über seinem Kambiumalter. Dabei hat er in den ersten vier Jah-
ren sogar einen bis zu doppelt so hohen LQ wie das populationsspezifische Mittel (1998: 
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9,4 %; 1999: 11,75 %; 2000: 10,14 %; 2001: 16,78 %). Das Maximum erreicht er im Jahr-
ring 2001. In den beiden folgenden Jahren liegt sein LQ mit drei bis vier Prozent nicht 
mehr ganz so deutlich über dem Populationsdurchschnitt (2002: 14,96 %; 2003: 15,16 %). 
 
Abbildung 16: Populationsspezifische statistische Kennwerte für den potenziell Saftstrom  
leitenden Querschnittsflächenanteil (LQ) der Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus 
tremula cv. „Graupa III“). Rote Kästchen mit Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 
95 %-Konfidenzintervall, dahinter Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und  
Extremwerten.  
 
Figure 16: Population-specific statistical values for the proportion of the potentially conductive 
cross-sectional area (LQ) of the genetic linkage mapping population (F1-full-sib, Populus tremula 
cv. “Graupa III”). Red boxes with error bars: population-specific annual tree-ring mean values  
with 95-%-confidence intervals. Background: Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and  
extremes. 
 
Die baumspezifischen Werte sind annähernd normal im Populationsdatensatz verteilt. Eine 
Ausnahme bildet der Jahrring 2000 mit einem unterdurchschnittlichen LQ bei mehr als 
50 % der Genotypen. 
3.2.4.4 Hydraulisch gewichteter Gefäßlumendurchmesser 
Für den hydraulisch gewichteten Gefäßlumendurchmesser (Dh) heben sich die ersten drei 
Jahrringe der Kartierungspopulation – wie bei den meisten physiologischen Größen –  
deutlich negativ von den folgenden drei Jahrringen ab (Abbildung 17). Insgesamt ist ein  
Anstieg mit zunehmendem Kambiumalter zu verzeichnen. Nach einem Wert von 
0,0276 mm im ersten Jahrring 1998 sinkt der Dh bis zum Jahrring 2000 ab (0,0259 mm). 
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Zum Jahrring 2001 erfolgt ein Sprung auf 0,035 mm; 2002 sowie 2003 nimmt Dh weiter 
deutlich zu. Den maximalen baumspezifischen Dh weist der Baum 62 im Jahrring 2003 auf 
(0,0612 mm). Das Minimum betrifft Baum 70 im Jahrring 2000 (0,0168 mm). Der Dh des 
Baumes 29 entwickelt sich kontinuierlicher als der Populationsdurchschnitt. Er liegt in 
jedem Jahrring darüber und nimmt mit dem Kambiumalter stetig zu. Der Anstieg von 1999 
(0,0377 mm) zu 2000 (0,0394 mm) ist etwas gedämpft, wird jedoch 2001 (0,0513 mm) 
wieder ausgeglichen. 2003 (0,0568 mm) liegt sein Dh nur geringfügig über dem Wert von 
2002 (0,0552 mm). Die stochastische Verteilung der baumspezifischen Dh ist in den Jahr-
ringen 1999, 2000 und 2003 etwas linkssteil und in den übrigen annähernd normal verteilt. 
 
Abbildung 17: Populationsspezifische statistische Kennwerte für den hydraulisch gewichteten 
Gefäßlumendurchmesser (Dh) der Kartierungspopulation (F1-Vollgeschwister, Populus tremula cv. 
„Graupa III“). Rote Kästchen mit Fehlerbalken: populationsspezifische Jahrringmittel mit 95 %-Kon-
fidenzintervall, dahinter Box-Whisker-Plots mit Median, Quartilen, Ausreißern und Extremwerten. 
 
Figure 17: Population-specific statistical values for the hydraulically-weighted vessel lumen diame-
ter (Dh) of the genetic linkage mapping population (F1-full-sib, Populus tremula cv. “Graupa III”). 
Red boxes with error bars: population-specific annual tree-ring mean values with 95-%-confidence 
intervals. Background: Box-whisker-plots with median, quartiles, outliers and extremes. 
 
3.3 Trockenheitstoleranzranking 
In Anlehnung an FERNANDEZ (1992) sind die Ergebnisse der Trockenheitstoleranz-Indi-
zierung mit dem Drought-Tolerance-Index (DTI) in dreidimensionalen Diagrammen  
(3D-Plot) dargestellt (Abbildung 18 c und d). Die Indexwerte der Genotypen der Kartie-
rungspopulation (z-Achse, Variable) sind als Punktwolke über den zweidimensionalen 
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Diagrammen des ersten Prädiktors (Radialzuwachs unter Trockenheit, ir, x-Achse) und des 
zweiten Prädiktors, des potenziellen Radialzuwachses ohne Trockenheit (ir pot, y-Achse), 
abgebildet. Dazu ist jeder baumspezifische Indexwert über seinem durch x- und y-Wert 
definierten Punkt in der Diagrammgrundfläche abgetragen. In den Wertebereichen sind 
lokal linear geglättete (LLR-geglättete) Regressionsflächen aufgespannt.  
Teilt man den von der Regressionsfläche überdeckten Bereich der Diagrammgrundfläche 
kreuzsymmetrisch in vier gleich große Segmente, so repräsentieren diese Segmente vier 
Gruppen von Genotypen der Kartierungspopulation mit unterschiedlichem Selektionswert 
(Abbildung 18 b verdeutlicht die Unterteilung). Die Gruppe A enthält Genotypen mit  
uniformer Überlegenheit bezüglich der Trockenheitstoleranz, das heißt mit sowohl einem 
hohen Wert für ir als auch für ir pot. Die Gruppen B und C enthalten Genotypen, die nur 
anhand des ir (Gruppe B) oder des ir pot (Gruppe C) Überlegenheit aufweisen. Die Gruppe 
D fasst Genotypen zusammen, die bezüglich beider Prädiktoren eine geringe Trockenheits-
toleranz aufweisen. Die Selektionsrichtung des betrachteten Index wird durch die Neigung 
der Regressionsflächen angezeigt. Die höchsten Indexwerte – und damit die besten  
Bewertungen – erreicht die Gruppe A. Die geringsten Werte erreicht die Gruppe D.  
Nachfolgend ist das Trockenheitstoleranzranking für die einzelnen Genotypen der Kartie-
rungspopulation dargestellt, das anhand der beiden unterschiedlichen Indizierungen 2000 
und 2003 vollzogen wurde. In Abbildung 18 a ist die Zugehörigkeit des betreffenden  
Genotyps zu einer der vier Gruppen anhand vier unterschiedlicher Farbwerte ablesbar.  
Zum besseren Vergleich der Indizierungen 2000 und 2003 wurden die einander ent-
sprechenden 3D-Plots der unterschiedlichen Trockenjahre identisch skaliert. Der Wertebe-
reich des DTI vergrößert sich zum Jahr 2003. Die Punktwolken für das Trockenjahr 2000 
waren kompakter als jene des Jahres 2003. 
Abbildung 18: (folgende Seite) Werte für den Drought-Tolerance-Index (DTI) nach FERNANDEZ 
(1992) in der Kartierungspopulation Populus tremula cv. „Graupa III“ in den Trockenjahren 2000 
und 2003; a) Rangordnung der Bäume (Baumnummer, Gruppenzugehörigkeit und DTI-Wert);  
b) Prinzip der Gruppenzugehörigkeit (Gruppe. A, rot: uniforme Überlegenheit, Gr. B, gelb: Über-
legenheit nur bezüglich des Prädiktors 2 (potenzieller Radialzuwachs ohne Trockenheit), Gruppe 
C, orange: Überlegenheit nur bezüglich des ersten Prädiktors (gemessener Radialzuwachs) und 
Gruppe D, rot: uniforme Unterlegenheit); c) und d) Dreidimensionale Diagramme für die DTI-Werte 
in den Trockenjahren 2000 und 2003 über den Prädiktoren Radialzuwachs (ir) und potenzieller 
Radialzuwachs ohne Trockenheit (ir pot). Grau abgesetzte Flächen: Regression (LLR-Glättung).  
 
Figure 18: (next page) value distribution for Fernandez’ (1992) drought tolerance index (DTI) in the 
genetic linkage mapping population Populus tremula cv. “Graupa III” in the drought years of 2000 
and 2003; a) ranking of the trees (tree no., group affiliation, DTI-value); b) principle of group  
affiliation (group A, red: uniform superiority, group B, yellow: superiority concerning predictor 2 only 
(potential radial increment unaffected by drought), group C, orange: superiority concerning predic-
tor 1 only (observed radial increment) and group D, red: uniform inferiority; c) and d) three-
dimensional graphs for the DTI-values of the drought years 2000 and 2003 plotted above the  
predictors radial increment (ir) and potential radial increment unaffected by drought (ir pot).  
Grey-coloured surfaces: regression (LLR-smoothing). 






Beschriftung siehe Seite 66; 
Figure 18 
For Eng. caption see page 66. 
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Im DTI-Ranking ist der Genotyp mit der Baumnummer 29 sowohl 2000 als auch 2003 
derjenige mit der Bestplatzierung. Wie bereits in vorhergehenden Abschnitten dargelegt 
wurde, ist Baum 29 auch derjenige Genotyp mit der mit Abstand überragenden Biomasse-
gesamtleistung innerhalb der Kartierungspopulation. Auch die ihm folgenden ertrag-
reichsten 19 Genotypen (Biomassegesamtleistung) sind anhand des DTI auf den ersten 20 
Rängen der Trockenheitstoleranz platziert.  
Die Genotypen 41, 142 und 150 gehören in beiden Jahren zu den fünf am schlechtesten 
bewerteten Genotypen. Analog sind auch hier die schlecht bewerteten Bäume am wenigs-
ten ertragreich. Unterschiede ergeben sich in der DTI-Trockenheitstoleranzbewertung  
zwischen den Jahren 2000 und 2003. Der Anteil von Genotypen mit einem DTI über 1,0 
steigt von 19,2 % auf 44,4 % an. Wie die grünen Farbanteile in den Rankingtabellen  
zeigen, nimmt auch der Anteil von Bäumen mit einem hohen Selektionswert zu. Während 
es im Jahr 2000 nur vier Genotypen mit überlegenem Phänotyp (grün, Gruppe A) gab,  
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3.4 Genomkartierung 
3.4.1 Markerdaten (Klassifikation, Beschreibung) 
3.4.1.1 SSR-Marker 
Insgesamt wurden 82 Mikrosatelliten-(SSR-)Primerpaare getestet. Davon sind 24 (29 %) 
geeignet, Polymorphismen in eindeutigen, klar lesbaren Elektropherogramm-Mustern zu 
erzeugen (Tabelle 1). Diese 24 SSR konnten in die Kopplungsanalysen einbezogen  
werden. Weitere 25 Primerpaare (30 %) amplifizieren monomorph, 26 (32 %) zeigen gar 
keine Amplifikation und 7 (9 %) haben unklare Segregationsmuster. Nach Abschluss der 
Kartierungsanalysen sind nur 20 (24 %) der untersuchten SSR-Loci auf einer der beiden 
elterlichen Genkarten (Abbildung 20, Seite 79 ff.) platziert. Vier der polymorphen SSR 
können keiner Kopplungsgruppe zugeordnet werden und bleiben unverlinkt.  
Der Kartierungserfolg der SSR schlüsselt sich getrennt nach Spezies, für die die Primer 
entwickelt worden waren, wie folgt auf: Alle drei getesteten PTR-Loci, die ursprünglich an 
der Art Populus tremuloides entwickelt worden waren (DAYANANDAN et al. 1998;  
RAHMAN et al. 2000) sind kartiert. Untersuchte SSR-Loci, deren Primer ursprünglich an 
Arten anderer Sektionen der Pappeln (Populus spp., sectio Tacamahaca, sectio Aigeiros) 
entwickelt worden waren, sind nur teilweise kartiert. Zudem war bei diesen SSR der Anteil 
der nicht bzw. monomorph amplifizierenden Primerpaare höher. So konnten die in P. nigra 
entwickelten WPMS-Marker (SMULDERS et al. 2001; VAN DER SCHOOT et al. 2000) zu 
33 % kartiert werden (7 von 21 getesteten). Nur 17 % (= 10 SSR) der 49 untersuchten in 
P. trichocarpa entwickelten PMGC- und ORPM-Marker (TUSKAN et al. 2004) sind auf 
einer der Genkarten platziert. 
Tabelle 1: (folgende Seite) Anzahl und Anteil der verfügbaren, kartierten und von Segregations-
distorsion betroffenen Markerloci je Genkarte für die genetische Kartierung in der F1-
Kartierungspopulation „Graupa III“ (Populus tremula „Schandau 4“ x P. tremula „Lichtenhain 1“), 
getrennt nach SSR- und AFLP-Markern und deren Segregationsmodi (Kodierung der Modi für die 
Software JoinMap® 3.0 (VAN OOIJEN & VOORRIPS 2001): ab x cd = beide Eltern heterozygot mit ins-
gesamt vier verschiedenen Allelen, ef x eg = beide Eltern heterozygot mit insgesamt drei verschie-
denen Allelen, hk x hk beide Eltern heterozygot mit insgesamt zwei verschiedenen Allelen;  
lm x ll = nur maternal heterozygot; nn x np = nur paternal heterozygot). ♀ = maternale Karte für 
„Schandau 4“; ♂ = paternale Karte für „Lichtenhain 1“; C = Consensus-Karte.  
 
Table 1: (next page) quantity and percentage of DNA-marker loci (available, mapped and affected 
by segregation distortion) structured into the genetic linkage map data-sets for the F1 mapping 
population “Graupa III” (Populus tremula “Schandau 4” x P. tremula “Lichtenhain 1”), sorted  
according to SSR and AFLP marker grous and their segregation modi (coded following the in-
structions in the manual of the software package JoinMap® 3.0 (VAN OOIJEN & VOORRIPS 2001): 
ab x cd = both parents heterozygous providing a total of four different alleles, ef x eg = both parents  
heterozygous providing a total of three different alleles, hk x hk both parents heterozygous pro-
viding a total of two alleles, lm x ll = maternally heterozygous only, nn x np paternally heterozygous 
only) ♀ = maternal linkage map for “Schandau 4“; ♂ = paternal linkage map for “Lichtenhain 1“; 
C = consensus linkage map. 
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3.4.1.2 AFLP-Marker 
Dem zweiten der beiden AFLP-Protokolle folgend (Fragmentanalyse am ABI Prism3730, 
Applied Biosystems Applera Deutschland GmbH, Darmstadt) wurden 1.464 AFLP-Marker 
mit 20 AFLP-Primer-Enzym-Kombinationen (PEK) generiert. Davon sind 805 (55 %)  
monomorph, 254 (17 %) mussten als unklar klassifiziert werden und 405 (28 %) ergeben 
eindeutige Polymorphismen. Die Ausbeute an AFLP-Markern insgesamt beläuft sich auf 
60,5 je PEK, die Ausbeute informativer – das heißt polymorpher – AFLP-Marker auf 20,3 
je PEK. Dem ersten angewendeten AFLP-Protokoll folgend (ALFexpress Sequenzierer) 
wurden weitere 65 polymorphe AFLP-Marker (durchschnittlich 5,9 einwandfrei polymor-
phe Marker je Primerpaar) generiert.  
3.4.1.3 Heterozygotiegrad 
Die Heterozygotiegrade der AFLP-Loci (HAFLP) der beiden Elternbäume Populus tremula 
„Schandau 4“ (♀) und „Lichtenhain 1“ (♂) sind ähnlich und betragen 24,8 % beziehungs-
weise 24,4 %. Die HSSR liegen höher als die HAFLP und betragen 40,5 % für den Samenelter 
„Schandau 4“ bzw. 41,9 % für den Pollenelter „Lichtenhain 1“. Die gemeinsame Ausbeute 
an polymorphen Loci auf den Genomen beider Elternbäume zusammen – d. h. Loci, an 
denen die Elternbäume „Schandau 4“ und „Lichtenhain 1“ einzeln oder gemeinsam hetero-
zygot sind – liegt bei 40,1 % für die AFLP und bei 49,0 % für die SSR.  
3.4.2 Datenqualität 
Die Qualitätsanalyse führte dazu, die Kartierung mit nur 74 von ursprünglich 160 unter-
suchten F1-Individuen durchführen zu können. Über die Anzahl verwendbarer Marker gibt 
Tabelle 1 (Seite 69) getrennt nach Markerverfahren und Segregationstyp Aufschluss.  
Die zum Ausschluss von Individuen und Loci führenden Testergebnisse sind in den  
folgenden Unterkapiteln dargelegt. 
3.4.2.1 Abstammungsanalyse und Reinheit der Kartierungspopulation 
An acht der polymorphen SSR-Loci tragen 57 der Nachkommen „suspekte“ Allele, die sie 
nicht von den Elternbäumen vererbt bekommen haben können (Abbildung 19). Dabei  
treten ein oder zwei fremde Allele in der F1-Nachkommenschaft auf. An anderen SSR-
Loci kommen – ebenfalls ausschließlich in denselben 57 Individuen – fragliche Kombina-
tionen zweier von der Mutter am selben Genort vererbter Allele vor. Diese wurden jedoch 
auch beide nicht vom Pollenelter vererbt. Die „suspekten“ Allele betreffen lediglich die 
väterliche Vererbung. Die betroffenen 57 Individuen wurden von allen weiteren  
genetischen und physiologischen Analysen ausgeschlossen. 
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Abbildung 19: Beispiel fraglicher Allelkombinationen an den SSR-Loci WMPS 13 (linke Ansicht, 
Erbmodus: ab x cd) und WPMS15 (rechte Ansicht, Erbmodus: ab x aa). Auszugsweise sind Gel-
elektropherogramme in Peak-Ansicht dargestellt (Software AlleleLocator, GE Healthcare Europe 
GmbH, Freiburg). Allele der Eltern und deren F1-Nachkommen aus der Kartierungspopulation 
„Graupa III“. Die F1-Genotypen mit der Baumnummer 2 und 23 tragen am Locus WPMS13 zwei 
Allele, die in der Parentalgeneration nur bei der Mutter vorkommen (a und b). Sie müssen jedoch 
ein mütterliches und ein väterliches Allel vererbt bekommen haben. Diese zwei Individuen können 
nicht von obigem Pollenelter (♂) abstammen, weil sie keines seiner Allele tragen. Am Locus 
WPMS15 tragen die Genotypen 1, 2 und 23 ein Allel, das in der Parentalgeneration überhaupt 
nicht vorkam. Die Individuen 1, 2, und 23 stammen entweder nicht von den Eltern ab oder sind nur 
Halbgeschwister der F1-Nachkommenschaft „Graupa III“ mit derselben Mutter wie die Genotypen 
24; 77; 78; 106; 107.  
 
Figure 19: Example for suspect allele combinations at the SSR loci WPMS 13 (left illustration,  
segregation mode ab x cd) and WPMS 15 (right illustration, segregation mode ab x aa). Details of 
electropherograms in peak view (software package AlleleLocator, GE Healthcare Europe GmbH, 
Freiburg). Alleles of the parents and their F1 offspring (genetic linkage mapping population “Graupa 
III”). The F1-genotypes number 2 and number 23 show two alleles at the locus WPMS13 which can 
be found in the parental generation in the mother’s genome only (a and b). But they should have 
obtained one maternal and one paternal allele by inheritance. Those two individuals do not stem 
from the above-mentioned pollen parent (♂) because they do not show any of its alleles. At locus 
WPMS15, the genotypes 1; 2 and 23 do not stem from the parents or are half-siblings of the  
F1-progeny “Graupa III” sharing the same mother with the genotypes 24; 77; 78; 106; 107. 
 
Bei weiteren 15 Individuen waren an entweder einem oder beiden der SSR-Loci 
PMGC486 und ORPM202 trotz mehrfacher Wiederholungen der PCR und Wiederholung 
der DNA-Extraktion keine Fragmente zu amplifizieren. Dieses Ergebnis wurde zunächst 
nicht zum Anlass genommen, die Individuen auszuschließen, weil alle übrigen  
SSR-Polymorphismen sehr deutlich ohne Abnormitäten auswertbar waren. Auch ergaben 
die Reinheits- und Gehaltsanalysen an der Extraktions-DNA (Template) dieser Bäume 
keine Auffälligkeiten. 
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3.4.2.2 Markerloci mit möglicher artifizieller Segregation 
Anhand der Prozedur zur Auswahl von Markern mit möglicherweise artifizieller Segre-
gation (Kap. 2.4.2.2, Seite 39) wurden vorbeugend insgesamt 29 der F1-Nachkommen 
ausgeschlossen. Unter ihnen befinden sich auch alle Individuen, an deren Template-DNA 
keine Amplifikation der Markerfragmente der SSR-Loci PMGC486 und ORPM202 statt-
gefunden hatte (siehe oben, Kap. 3.4.2.1). 
3.4.2.3 Segregationsdistorsion 
Der Anteil der von Segregationsdistorsion betroffenen Marker beträgt für den gesamten 
Kartierungsdatensatz (Consensus-Karte) 24 %. Der Anteil stark verzerrter Marker am  
Gesamtdatensatz beläuft sich auf 9,7 %. Im Kartierungsdatensatz des Samenelters (♀) 
wiesen 14,9 % der Markerdatensätze Segregationsdistorsion auf (7,7 % stark verzerrt), in 
dem des Pollenelters (♂) waren es 25,3 % (9,8 % stark verzerrt). Tabelle 2 gibt über die 
Stärke der Segregationsdistorsion an SSR-Loci, getrennt nach maternal und paternal ver-
erbten Allelen, Aufschluss.  
Auf die maternale Karte (♀) wurden 17 verzerrte Marker kartiert (auf Kopplungsgruppen 
mit mindestens drei Markern). Das entspricht einem Anteil von 12,1 % der verzerrten 





Tabelle 2: (folgende Seite) In der vorliegenden genetischen Kartierung verwendete SSR mit  
Angaben zur Stärke der Segregationsdistorsion (-: keine Segregationsdistorsion, ansonsten 
Segregationsdistorsion bei Signifikanzlevel: *: 0,1; **: 0,05; ***: 0,01; ****: 0,005; *****: 0,001; 
******: 0,0005; *******: 0,0001). Zuordnung der SSR zu Kopplungsgruppen in den vorliegenden 
Karten (arabische Zahlen) und Zuordnung zu Chromosomen anhand ausgewählter Quellen mit der 
Populus-Kopplungsgruppen-Nomenklatur für die Chromosomen I bis IXX (CERVERA et al. 2001; 
TUSKAN et al. 2006). Abkürzungen der Artnamen: P. tca = Populus trichocarpa; P. ni = P. nigra; 
P. de = P. deltoides; P. tlo = P. tremuloides; P. tla = P. tremula. Die gi-Nummer ist eine Ziffernfolge, 
die einen Eintrag in der Datenbank des NCBI (National Center for Biotechnology Information)  
markiert.  
 
Table 2: (next page) SSR used for the present genetic linkage mapping approach with speci-
fications concerning significance of segregation distortion (-: no segregation distortion, otherwise 
segregation distortion at significance level: *: 0.1; **: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; ******: 
0.0005; *******: 0.0001). Assignment of SSR to linkage groups in the present genetic linkage maps 
(Arabic numerals) and assignment to chromosomes according to selected literature using the  
Populus linkage group nomenclature for chromosomes, no. I to no. IXX (CERVERA et al. 2001;  
TUSKAN et al. 2006). Abbreviations of the species names: P. tca = Populus trichocarpa; P. ni =  
P. nigra; P. de = P. deltoides; P. tlo = P. tremuloides; P. tla = P. tremula. The gi-number indicates 
the corresponding entry in the NCBI database (National Center for Biotechnology Information). 
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An acht der untersuchten SSR Loci ist Segregationsdistorsion zu beobachten. An einem 
SSR (WMPS14) ist nur der Pollenelter heterozygot. Seine Allele sind nur leicht verzerrt 
vererbt. Die übrigen sieben SSR Loci sind voll informativ. Das heißt, dass beide Eltern 
heterozygot sind und gemeinsam drei oder vier Allele vererben. Alle diese Loci weisen 
entweder nur an den maternal vererbten oder nur an den paternal vererbten Allelen Segre-
gationsdistorsion auf – in keinem Falle jedoch an beiden. Dabei sind nur an einem Locus 
die maternalen Allele verzerrt (Locus PMGC2658). Bei allen anderen voll informativen 
SSR mit Segregationsdistorsion sind die paternal vererbten Allele von Segregationsdistor-
sion betroffen. 
Ein Cluster verzerrter Marker konnte auf der Kopplungsgruppe (KG) 1 der Karte des  
Samenelters bestimmt werden. Dieser Cluster befindet sich nach der Integration in die 
Consensus-Karte in einem etwa 17 cM 5 großen Bereich um den SSR-Marker PMGC2550 
auf der Consensus-Gruppe 1 unterhalb des Markers WMPS18 (Abbildung 21). Diese 
Gruppe ist dem Populus-Chromosom I zuzuordnen. Zwei weitere Cluster formieren sich 
ausschließlich auf der Consensus-Karte um den SSR-Marker PTR4 (KG 10, Chromosom 
III) sowie um die SSR WPMS05 und PMGC108 (KG 28, Chromosom XII). 
3.4.3 Kopplungsanalyse 
Die SSR-Paare WPMS13 / ORPM202 und WPMS05 / PMGC108 fallen bis zum LOD 8,0 
bzw. 10,0 nicht auseinander. Die dem Chromosom I zuzuordnenden Loci PMGC2731 und 
PMGC2550 bleiben bis zu einem LOD von 4,0 zusammen, das Paar WPMS18 / 
PMGC2550 bleibt bis LOD 5,0 zusammen. Diese Angaben beziehen sich auf die Kartie-
rung im Genom des Pollenelters (♂) und der Consensus-Karte.  
Die in der Karte des Samenelters (♀) gekoppelt vererbten SSR fallen bereits bei geringeren 
LOD-Werten als 4,0 in getrennte Gruppen. In der männlichen Karte wären jedoch bereits 
bei LOD-Schwellenwerten unter 4,0 real nicht gekoppelte Loci in einer KG kartiert  
worden (statistischer Fehler erster Art). Deshalb wurde der LOD 4,0 als Kopplungs-
schwellenwert für alle Kartierungen festgelegt. 
 
                                                 
 
5
 cM: Centimorgan, Einheit der Rekombinationsfrequenz. 1,0 cM entsprich einer Rekombinations-
wahrscheinlichkeit von 1 %, d. h. von einem Cross over je 100 Meiosen. 
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3.4.4 Konstruktion und Integration der Genkarten 
Der Pseudo-Testcross-Mapping-Strategie (GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994; RITTER  
et al. 1990) folgend wurden zunächst die beiden parentalen Genkarten konstruiert – eine  
maternale (♀ „Schandau 4“) und eine paternale (♂ „Lichtenhain 1“) (Abbildung 20). 
In keiner der genetischen Kopplungskarten wird die Anzahl von 19 Kopplungsgruppen 
(KG) erreicht, welche der Chromosomenzahl des Populus-Genoms entspricht. Die 30 KG 
(≥ 3 Marker) der maternalen Karte für „Schandau 4“ weisen eine durchschnittliche gene-
tische Länge von 46 cM auf. Diese Gruppen ergeben zusammen eine genetische Länge von 
1.369 cM. Acht Doublets haben zusätzlich eine Länge von 176 cM. Auf der maternalen 
Karte konnten insgesamt 157 DNA-Marker (13 SSR und 144 AFLP) platziert werden. Der 
Anteil nicht kartierter Marker ohne jene, die durch Datenqualitätsanalysen ausscheiden, 
liegt bei 25 %. Die paternale Karte beherbergt weniger (insgesamt 21) KG, die durch-
schnittlich etwas länger sind (51 cM) als diejenigen der maternalen Karte. 148 Marker sind 
auf ihr platziert (16 SSR und 132 AFLP). Der Anteil unkartierter Marker liegt bei 24 %. 
Die Karte deckt 1.079 cM ab und umfasst daneben 14 Doublets von insgesamt 255 cM 
Länge. 
Drei SSR-Paare wurden sowohl in der Genkarte des Pollenelters (♂) als auch in der des 
Samenelters (♀) platziert. Der genetische Abstand in cM zwischen den SSR-Loci aller drei 
Paare ist in der Karte des Pollenelters geringer als in der des Samenelters. 
Jeweils zehn maternale und zehn paternale KG lassen sich den Chromosomen des Populus-
Genoms zuordnen. Dazu wurden Quellenangaben zu Genom-Lokalisierungen der auf  
ihnen platzierten SSR-Ankerloci ausgewertet (Tabelle 2, Seite 73). Für jene Gruppen, die 
zwei SSR beherbergen, ist ein volles Alignment möglich – das heißt, dass auch die verti-
kale Ausrichtung der KG auf dem Chromosom bestimmt werden kann. 
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Abbildung 20: (vorhergehende 2 Seiten) Genkarten des Samenelters „Schandau 4“ (♀, erste  
Karte) und des Pollenelters „Lichtenhain 1“ (♂, zweite Karte). Senkrechte Balken repräsentieren 
Kopplungsgruppen (KG). Beschriftung rechts der Balken: Namen der Loci, AFLP schwarz, SSR rot. 
Beschriftung links der Balken: Position der Loci in Centimorgan (1,0 cM entspricht der Wahrschein-
lichkeit für ein Rekombinationsereignis zwischen zwei gekoppelten Loci je 100 Meiosen) in  
Entfernung zum obersten Locus. In Klammern sind Chromosomenzuordnungen der betreffenden 
KG anhand platzierter SSR vermerkt. Quellenangaben für Lokalisierungen der SSR sind der 
Tabelle 2 (Seite 73) zu entnehmen. Loci mit Unterstrich vor dem Namen haben einen geringen 
Anteil fehlender Genotypinformation (< 5 % des Markerdatensatzes). Mit * gekennzeichnete Loci 
weisen Segregationsdistorsion auf (Chiquadrat-Test; Nullhypothese: keine Abweichung von  
Mendel’scher Segregation; Signifikanzlevel (P-Wert ≤ ): *: 0,1; **: 0,05; ***: 0,01; ****: 0,005; 
*****: 0,001; ******: 0,0005; *******: 0,0001).   
 
Figure 20: (previous two pages) genetic linkage maps for the seed parent “Schandau 4” (♀,1st 
linkage map) and the pollen parent “Lichtenhain 1” (♂, 2nd linkage map). Vertical bars refer to  
linkage groups (KG). Labelling on the right-hand side: locus name, AFLP in black, SSR in red.  
Labelling on the left-hand side: locus position, given in centi-morgans (1,0 cM corresponds to the 
likelihood of one recombination per 100 meioses events between two linked loci) in distance to the 
topmost locus. Chromosome affiliations of the respective linkage groups are given in brackets  
according to mapped SSR with known chromosome affiliation. References for SSR localisations 
are given in table 2 (page 73). Loci incorporating an underscore character before the locus name 
have a small percentage of missing data (< 5 % of the complete marker dataset). Loci labelled 
with * show segregation distortion (chi-square test, null hypothesis: no deviation from the Mende-
lian segregation; level of significance (p-value ≤ ): *: 0.1; **: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; 
******: 0.0005; *******: 0.0001). 
 
Durch die Consensus-Kartierung, welche beide parentalen Karten integriert, kann die 
KG-Anzahl nicht wesentlich gesenkt bzw. nicht der haploiden Chromosomenzahl des  
Pappelgenoms (19) angenähert werden. Die Consensus-Genkarte umfasst 42 KG (Anhang, 
Anlage V). Die dem Chromosom I zugeordnete Consensus-Gruppe 1 integriert die mater-
nalen KG 1, 11 und 24 sowie die paternale KG 1 (Abbildung 21). Die Consensus-Gruppe 3 
(Chromosom VIII zuzuordnen) verbindet die KG 2 und 27 der maternalen sowie 10 und 13 
der paternalen Karte. Die Consensus-Gruppe 4 konnte keinem Chromosom zugeordnet 
werden, da sie keine SSR beherbergt. Sie verbindet die maternalen Gruppen 3 und 22 mit 
der paternalen Gruppe 7. Es gibt keine weiteren Consensus-Gruppen, die mehr als zwei 
parentale KG integrieren. In einem Fall konnten durch die Platzierung von Markern  
vom Segregationstyp a0 x a0 zwei männliche KG (4, 11) ineinander integriert werden 
(Consensus-Gruppe 10). Durch die Integration der geschlechtsspezifischen KG kommt es 
häufig zu Neuanordnungen in der linearen Abfolge der Marker-Loci auf der zugehörigen 
Consensus-Gruppe, was an den sich teils kreuzenden Homologien (Verbindungslinien) in 
den Gruppenkarten erkennbar ist (Abbildung 21). Besonders deutlich sind die Umord-
nungen zwischen dem unteren Teil der paternalen KG 1 (zwischen 83 und 150 cM) und 
der Consensus-Gruppe 1 zu erkennen. 
 
80 Ergebnisse  
 
   
       
 
Abbildung 21: Integration paternaler (männlicher, m) und maternaler (weiblicher, w) Kopplungs-
gruppen in die Consensus-Gruppen (c 1; c 3; c 4). Die römischen Zahlen entsprechen Chromo-
somenbezeichnungen (Chr.), die anhand der platzierten SSR-Marker (rot) ermittelt wurden. Die 
Homologien zwischen identischen Genorten sind durch Linien dargestellt. Die schwarzen Marker 
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Figure 21: (previous page) Integration of paternal (male, m) and maternal (female, w) linkage 
groups into consensus groups (c 1; c 3; c 4). Roman numerals refer to chromosome affiliations 
(Chr.) which were ascertained with the help of mapped SSR markers (red). Lines denote homolo-
gies between identical loci. AFLP markers are typed in black colour (bold: segregation mode 
a0 x a0). 
3.5 Gekoppelte Marker und Quantitative Trait Loci (QTL) für Eigenschaften 
der Trockenheitstoleranz 
Insgesamt 17 untersuchte phänotypische Eigenschaften mit Bezug zum Wachstum und zur 
Trockenheitstoleranz der Kartierungspopulation wurden zur QTL-Kartierung (QTL-
Mapping) verwendet. 76 einzelne Jahrringdatensätze zu diesen Eigenschaften wurden auf 
Anwesenheit von QTL auf den konstruierten Kopplungskarten geprüft. Einen Überblick 
über die getesteten Eigenschaften für die entsprechenden Jahrringe gibt Tabelle 3.  
Es wurden nur die statistisch robusteren parentalen Genkarten (siehe auch HANLEY et al. 
2002) zum QTL-Mapping genutzt. Die Consensus-Karte wurde nicht verwendet, da bei der 
Integration der parentalen Kopplungsgruppen Markerumordnungen beobachtet wurden. 
 
Tabelle 3: Übersicht über die im QTL-Mapping untersuchten phänotypischen Eigenschaften  
getrennt nach Jahrringen. Ein „x“ kennzeichnet einen für das QTL-Mapping erzeugten Jahrring-
datensatz der betreffenden Eigenschaft.  
 
Table 3: Summary of the phenotypic traits investigated in the QTL-mapping approach separated 
per annual tree-ring. An “x” denotes a tree-ring specific data-set generated for QTL-mapping of the 
respective trait.  
 
Eigenschaften Mark 1998 1999 2000 2001 2002 2003 Rinde 
Wuchsleistung         
Biomasse (oberirdisch); BM     x x x  
Biomassezuwachs (iBM)      x x  
Radialzuwachs bzw. -dicke (ir) x x x x x x x x 
Höhe (h)      x x  
Isotopensignaturen         
Kohlenstoffisotopensignatur (δ13C)      x x  
Sauerstoffisotopensignatur (δ18O)      x x  
Holzanatomie         
Röntgendensitometrische 
Holzdichte (RD)  x x x x x x  
RD-Jahrringmaximum (RDmax)  x x x x x x  
RD-Jahrringminimum (RDmin)  x x x x x x  
Faserlänge (FL)  x x x x x x  
Gefäßgliedlänge (GL)  x x x x x x  
Hydraulische Architektur         
Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG)  x x x x x x  
hydraulisch gewichteter Durchm. (Dh)  x x x x x x  
Gefäßdichte je Querschnittsfläche (GD)  x x x x x x  
leitender Querschnittsflächenanteil (LQ)  x x x x x x  
Trockenheitstoleranzindizes         
Drought Tolerance Index  
nach FERNANDEZ (1992) (DTI) 
   x   x  
Trockenheitstoleranzindex (TTI)       x  
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Die Ergebnisse der Kartierung sind in den nachfolgenden Tabellen getrennt für die  
Kopplungsgruppen (KG) der männlichen und weiblichen genetischen Kopplungskarten 
verzeichnet (Tabelle 4 sowie Tabelle 5). Jedem QTL sind seine maximalen LOD-Werte 
vor und nach Logarithmierung des phänotypischen Datensatzes sowie der K-Wert (und 
dessen Signifikanz) zugeordnet. Für einzelne QTL ist kein LOD-Wert für den unver-
änderten Datensatz angegeben. In diesen Fällen liegt der LOD unter 2,0 (KG-bezogene  
Signifikanzgrenze für das Vorhandensein eines QTL), der LOD-Wert für die logarith-
mierten Daten (LOD (log)) liegt jedoch mindestens über der Signifikanzgrenze von 2,0 
und auch die Kruskal-Wallis-Teststatistik zeigt die Anwesenheit eines QTL an.  
Auf der genetischen Kopplungskarte des Pollenelters (♂) wurden insgesamt 25 Doublets 
auf den Gruppen 1, 4, 5, 6, 7 und 14 sowie auf einem Triplet und zwei Doublets QTL  
kartiert. Dabei trägt die größte Kopplungsgruppe (KG 1) fünf putative QTL unterschied-
licher phänotypischer Eigenschaften. Das sind die putativen QTL für AG im Jahrring 2000, 
für δ13C 2003, für Dh 1999, für RD 2002 und für RDmax 2003. Nur eines der 25 QTL  
überschritt die genomweite Signifikanzgrenze (LOD 3,0). Die KG 1, 4 und 9 sind Chromo-
somen des Pappelgenoms zuzuordnen. Das sind die Chromosomen I, III und XIII.  
Nennenswerte Ko-Lokalisationen von QTL befinden sich für die röntgendensitometrische 




















Tabelle 4: (folgende Seite) QTL auf der genetischen Kopplungskarte des Pollenelters (♂, 
P. tremula „Lichtenhain 1“). Die Kopplungsgruppen (KG) sind ihrer Größe nach mit arabischen 
Ziffern bezeichnet. Sofern die KG einem Chromosom des Pappelgenoms zuordenbar ist, ist die 
Chromosomennummer (römische Ziffer) angegeben, dahinter sind die auf der betreffenden KG 
befindlichen SSR-Loci angegeben, die die Chromosomenzuordnung ermöglichen. Wenn die 
Chromosomenangabe kursiv gesetzt ist, dann ist die Zuordnung erst durch die Integration der KG 
des Pollenelters in eine Consensus-Gruppe zustande gekommen, die einen SSR enthält. Ab-
kürzungen in den QTL-Namen sind in Tabelle 3 (Seite 81) erklärt. Signifikanzlevel (P-Wert ≤ ): 
*: 0,1; **: 0,05; ***: 0,01; ****: 0,005; *****: 0,001; ******: 0,0005; *******: 0,0001.  
 
Table 4: (next page) QTL on the genetic linkage map of the pollen parent (♂, P. tremula “Lichten-
hain 1“). The linkage groups (KG) are arranged according to KG length and named with Arabic 
numerals. If possible, the KGs were assigned to a chromosome of the poplar genome. The chro-
mosome numbers are given in Roman numerals. The locus names of the SSR mapped on the 
respective linkage group and used for assignment are attached. If a chromosome affiliation is given 
in italics, the assignment was only possible after integration of the respective paternal KG into a 
consensus linkage group harbouring an SSR. Abbreviatons of the QTL names are explained in 
table 3 (page 81). Significance levels (P-value ≤ ): *: 0.1; **: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; 




Tabelle 5: (übernächste 2 Seiten) QTL auf der genetischen Kopplungskarte des Samenelters (♀, 
P. tremula „Schandau 4“). Die Kopplungsgruppen (KG) sind ihrer Größe nach mit arabischen  
Ziffern bezeichnet. Sofern die KG einem Chromosom des Pappelgenoms zuordenbar ist, ist die 
Chromosomennummer (römische Ziffer) angegeben, dahinter sind die auf der betreffenden KG 
befindlichen SSR-Loci angegeben, die die Chromosomenzuordnung ermöglichen. Wenn die 
Chromosomenangabe kursiv gesetzt ist, dann ist die Zuordnung erst durch die Integration der KG 
des Samenelters in eine Consensus-Gruppe zustande gekommen, die einen SSR enthält. Ab-
kürzungen in den QTL-Namen sind in Tabelle 3 (Seite 81) erklärt. Signifikanzlevel (P-Wert ≤ ): 
*: 0,1; **: 0,05; ***: 0,01; ****: 0,005; *****: 0,001; ******: 0,0005; *******: 0,0001.  
 
Table 5: (next but one page) QTL on the genetic linkage map of the seed parent (♂, P. tremula 
“Schandau 4“). The linkage groups (KG) are arranged according to KG length and named with 
Arabic numerals. If possible, the KGs were assigned to a chromosome of the poplar genome. The 
chromosome numbers are given in Roman numerals. The locus names of the SSR mapped on the 
respective linkage group and used for assignment are attached. If a chromosome affiliation is given 
in italics, the assignment was possible only after integration of the respective paternal KG into a 
consensus linkage group harbouring an SSR. Abbreviations of the QTL names are explained in 
table 3 (page 81). Significance levels (P-value ≤ ): *: 0.1; **: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; 
******: 0.0005; *******: 0.0001). 
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Auf der Karte des Samenelters (♀) wurden insgesamt 52 QTL auf den Kopplungs-
gruppen (KG) 1, 2, 3, 7, 8, 9, 12, 20 sowie auf den Tripletgruppen 11, 14 und 25 fest-
gestellt. Zwölf signifikante QTL-Positionen wurden auf den KG 1, 2 und 14 gefunden. 
Chromosomenzuordnungen lauten für die Gruppen 1, 2, 11 und 25 jeweils I, VIII (oder 
hier auch X möglich), I und VII (oder hier auch V möglich). Ursache der zweifachen  
Zuordnungsmöglichkeiten ist, dass einige der zum Alignment verwendeten SSR durch 
Genomduplikationen auf zwei Chromosomen vorkommen. 
Für mehrere mit der Wuchsleistung eng in Verbindung stehende phänotypische Eigen-
schaften wurden QTL auf der KG 1 gefunden. Das sind die Eigenschaften AG, BM, iBM, 
Dh, DTI, h, ir sowie als holzanatomisches Merkmal FL. Die QTL sind ko-lokalisiert.  
Beteiligte AFLP-Marker mit einem putativen bis signifikanten QTL-Effekt waren  
EAGAMCAT-67, EAGAMCAT-357, EACTMTAT-381 sowie EAAGMACC-266. Für 
einige der QTL sind zwei oder drei dicht benachbarte LOD-Maxima auf dieser Kopplungs-
gruppe gefunden worden. Deshalb wurde nicht ein QTL ausgeschieden, sondern jedes als 
partielles QTL eines QTL-Bereiches betrachtet und mit einem Kleinbuchstaben versehen 
(a bis c). Dieser QTL-Bereich, in dem ko-lokaliserte QTL mehrerer Eigenschaften gefun-
den wurden, ist teilweise von Segregationsdistorsion betroffen. Der Marker EAGAMCAT-
67 weist eine derartige Segregationsverzerrung auf und gehört zu einem Cluster verzerrter 
Marker am oberen Ende der KG 1 des Samenelters. Auf der KG 1 der Consensus-Karte 
befindet sich dieser Cluster zwischen 50 cM und 67 cM und beherbergt auch den leicht 
verzerrten SSR-Marker PMGC2550 (Abbildung 21). Auf der KG 14 (Triplet, keinem 
Chromosom zuordenbar) befinden sich ebenfalls ko-lokalisierte QTL für wachstumsbe-
zogene Eigenschaften (Jahrringe 2001 bis 2003).  
Der Vergleich der LOD-Signifikanzen zwischen unlogarithmierten und logarithmierten 
phänotypischen Datensätzen (LOD bzw. LOD (log)) ergibt teils starke Unterschiede. Für 
die Biomassegesamtleistung (BM) und den Biomassezuwachs (iBM) konnten ohne das  
Logarithmieren der Datensätze keine Überschreitungen der LOD-Signifikanzgrenzen  
erreicht werden. Dagegen überschritten die LOD (log)-Werte der logarithmierten BM- und 
iBM-Datensätze die genomweite Signifikanzgrenze von 3,0. Als weniger extremes Beispiel 
für Unterschiede zwischen LOD-Wert und LOD (log)-Wert ist die QTL-Kartierung für den 
Radialzuwachs (ir) der sechs Jahre der Umtriebszeit in der Abbildung 22 dargestellt. Es ist 
ersichtlich, dass die LOD (log)-Werte immer dann höher liegen als die LOD-Werte, wenn 
die LOD-Werte selbst bereits auf relativ hohem Niveau liegen. Das ist beispielsweise für ir 
in den Jahren 2002 und 2003 zu beobachten. Ist wie in den Jahren 1998 oder 2000 kein 
QTL-Effekt der KG 1 auf ir zu sehen, so ist kein Unterschied zwischen der Kartierung 
nicht logarithmierter und logarithmierter Daten zu erkennen.  
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Das Beispiel der QTL-Kartierungen für den Radialzuwachs wurde aus einem weiteren 
Grund zur grafischen Darstellung gewählt. Die Grafik verdeutlicht die Entwicklung der 
LOD- und LOD (log)-Werte über dem Lebensalter der Bäume. Diese Entwicklung ist 
gleichbedeutend mit derjenigen der QTL-Effekte mit zunehmendem Kambiumalter. Für 
den Jahrring 1999 ist am Ende der Kopplungsgruppe ein putativer QTL-Effekt zu  
verzeichnen. Dieser tritt aber nur in diesem Jahrring auf. Für einen Teil der QTL-Effekte 
auf dem vorderen Bereich der KG 1 (Kennzeichnung mit Pfeilen, Abbildung 22) ist ein 
Anstieg der Signifikanz mit dem Kambiumalter des Jahrringes zu beobachten. Ab dem 
Jahrring 2001 nehmen die LOD-Werte, die LOD (log)-Werte und auch die K-Wert-Signifi-








Abbildung 22: Unterschiede zwischen dem Interval Mapping (IM) mit nicht logarithmierten und 
logarithmierten phänotypischen Datensätzen: LOD-Kurven für die Kopplungsgruppe (KG) 1 der 
genetischen Karte des Samenelters (Populus tremula „Schandau 4“) für die sechs Jahrringdaten-
sätze des Radialzuwachses (1998 bis 2003). Die linken Diagramme zeigen den LOD-Verlauf  
entlang der KG (y-Achse) für die nicht logarithmierten Messdatensätze. Die rechten Diagramme 
zeigen die LOD-Verläufe für dieselben Messdatensätze nach deren Logarithmierung. Gestrichelte 
Linie: genomweite LOD-Signifikanzschwelle (3,0) für die Annahme signifikanter QTL (rote Pfeile). 
Gepunktete Linie: KG-bezogene LOD-Signifikanzschwelle (2,0) für die Annahme putativer QTL 
(gelbe Pfeile). Sternchen über der x-Achse geben das Signifikanzlevel des K-Wertes der 
Kruskal-Wallis-Teststatistik wieder (P-Wert ≤ ): *: 0.1; **: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; 
******: 0.0005; *******: 0.0001.  
 
Figure 22: Differences between Interval Mapping (IM) with logarithmically transformed and  
non-transformed phenotypic data sets: LOD-graphs for linkage group 1 (KG 1) of the genetic  
linkage map of the seed parent (Populus tremula “Schandau 4“) for the six annual tree-ring data-
sets of the radial increment (1998 to 2003). The charts on the left-hand side show the LOD-value 
course along the KG (y-axis) for non-log-transformed data sets. The right-hand side charts show 
the LOD-value courses for the same measured data sets after applying logarithms. Dashed line: 
Genome wide LOD-significance threshold (3.0) for declaring the existence of a significant QTL at a 
specific linkage map position (red arrows). Dotted line: LOD threshold (2.0) at a single linkage 
group for declaring the existence of a putative QTL (yellow arrows). Asterisks above the x-axis 
depict the significance level of the K-value resulting from the Kruskal-Wallis-Test (P-value ≤ ):  
*: 0.1; **: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; ******: 0.0005; *******: 0.0001. 
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           Abbildung 22 – Beschriftung siehe Seite 88; Figure 22 – For Eng. caption see page 88. 
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4 Diskussion 
4.1 Trockenheitsreaktion von Aspe in der Juvenilitätsphase 
4.1.1 Zusammenwirken von Trockenheit am Standort und Juvenilität 
Betrachtet man allein die hydroklimatischen Faktoren der Jahre 1998 bis 2003 am Standort 
Kirchschneise (Kap. 2.1.2, Seite 19), können eindeutig die Sommer 2000 und 2003 als 
Trockenstressperioden ausgewiesen werden. Die Trockenheit der Vegetationsperioden 
dieser Jahre schlug sich im juvenilen Trend der populationsspezifischen Jahrring-
(mittel-)werte aller holzanatomischen Größen nieder. Die sofortige Reaktion der jungen 
Bäume bereits während der beiden Trocken-Vegetationsperioden verdeutlicht, dass diese 
Vegetationsperioden von außergewöhnlichen Wasserdefiziten im SPAC (Boden-Pflanze-
Atmosphäre-Kontinuum) geprägt waren. Es kann ausgeschlossen werden, dass diese  
Reaktionen auf Vorjahresereignisse zurückzuführen sind. Einerseits zeigen Aspen freies 
Wachstum (STETTLER et al. 1996), bei dem sie auf die Photosyntheseprodukte desselben 
Jahres angewiesen ist, andererseits ist nicht davon auszugehen, dass die sehr jungen Bäume 
nach der Verpflanzung große Reserven anlegen konnten. Eher ist anzunehmen, dass die 
Bäume ohne Reserven verstärkt auf die Assimilate der jeweils laufenden Vegetations-
periode angewiesen waren. Nach dem Verpflanzen waren sie zunächst gezwungen, einen 
wesentlichen Anteil der zur Verfügung stehenden Reserven in den Aufbau eines standort-
gemäßen Wurzelsystems zu investieren (vgl. KOZLOWSKI & PALLARDY 2002). Somit 
mussten sich Trockeneffekte in den Jahrringen der beiden Vegetationsperioden 2000 und 
2003 und eventuell auch in den Folgejahrringen einstellen. Um die Reaktion auf Trocken-
heit in den sechs untersuchten Jahrringen abzulesen, mussten außerdem Juvenilitäts-
einflüsse auf die Jahrringeigenschaften beachtet werden, die sich mit den Trockenheitsaus-
wirkungen überlagerten.  
Allgemeine Gesetzmäßigkeiten über Juvenilitätstrends in Waldbaumarten sind für einige 
der untersuchten Größen bekannt – zum Beispiel für die auch wirtschaftlich bedeutende 
Faserzelllänge (LUNDQVIST 2002; ZOBEL & VAN BUIJTENEN 1989) oder den Radialzu-
wachs (KRAMER 1988; PRETZSCH 2001). Jedoch sind keine speziell für den Vergleich der 
Trockenheitsreaktion der Kartierungspopulation benötigten, regionaltypischen Juvenilitäts-
trends der Art Aspe (Populus tremula L.) für den Südosten Deutschlands verfügbar. Diese 
wurden anhand der Jahrringuntersuchungen retrospektiv am Referenzkollektiv rekonstru-
iert. Anhand der Deutlichkeit der negativen Abweichungen der Kartierungspopulation von 
diesen typischen Trends ist belegbar, dass deren Trockenheitsreaktionen intensiv ausfielen. 
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Die erstangelegten drei Jahrringe (1998 bis 2000) beschreiben dabei bezüglich aller Eigen-
schaften eine von Jahr zu Jahr größer werdende Abweichung vom regionaltypischen 
Trend. Diese ist mit hoher Wahrscheinlichkeit auf das noch nicht ausreichend ausgebildete 
Wurzelsystem und die daraus resultierenden Defizite in der Wasseraufnahme zurückzu-
führen (siehe oben). Die F1-Nachkommenschaft der Kartierungspopulation musste sich in 
diesen Jahren nach dem Auspflanzen stark anpassen, was vor allem an dem deutlichen  
Anstieg der röntgendensitometrischen Holzdichte (RD) erkennbar wird. Ein höherer  
Dichtewert bedeutet einen besseren Schutz vor Embolien bei zu großem Wasserdefizit 
(HACKE et al. 2001; JACOBSEN et al. 2005). Während die Faserlänge (FL) im ersten Jahr 
nach dem Verpflanzen noch ansteigen kann, brechen die Gefäßgliedlänge (GL) und der 
Radialzuwachs (ir) bis zum Jahr 2000 ein. Die populationsspezifischen Jahrring-
(mittel-)werte für das Jahr 2000 belegen eine tiefgreifende Trockenstressreaktion der  
Kartierungspopulation. Dieses Ergebnis steht im Einklang mit den Standortdaten, die das 
Jahr 2000 als das durchschnittlich wärmste der sechs Jahre im ersten Umtrieb der Kartie-
rungspopulation ausweisen. 
Auch im Referenzkollektiv unterscheiden sich die ersten drei Jahre des regionaltypischen 
Trends der RD von den nachfolgenden Jahren deutlich. So scheinen die ersten drei Jahre 
für junge Aspen generell, also nicht nur nach dem Verpflanzen, eine kritische Phase der 
Entwicklung darzustellen. Diese kritische Phase ist sehr wahrscheinlich mit der  
Entwicklung eines eigenen Wurzelsystems verbunden. Der Sprung in den Trends der  
Kartierungspopulation von 2000 zu 2001 zeigt eine schnelle Erholung der Bäume direkt im 
Jahr nach der Trockenstressperiode an, was sich einerseits durch die Verbesserung der 
Wasserhaushaltssituation und andererseits durch die nunmehr standortgemäß ausgeprägten 
Wurzelsysteme der Individuen erklärt. 
Die Trendverläufe der folgenden drei Untersuchungsjahre (2001 bis 2003) deuten hier 
nicht mehr auf eine einheitlich starke Trockenheitsabhängigkeit der untersuchten Größen 
hin. Die FL und der ir verlaufen nahezu parallel zum regionaltypischen Trend ohne  
trockenheitsbedingte Abweichungen im Jahr 2003. Allerdings liegen beide Größen deut-
lich unter den regionaltypischen Verläufen des Referenzkollektivs. Das bedeutet, dass die 
Kartierungspopulation im Klonmutterquartier gegenüber den Bäumen am natürlichen  
Sukzessionsstandort eine unterdurchschnittliche Gesamtentwicklung hatte. Jedoch könnte 
das auch auf andere standörtliche Faktoren als nur die Wasserverfügbarkeit zurückzu-
führen sein. Auch kommt eine dauerhafte, nur langsam umkehrbare Anpassung nach dem  
Trockenstress der ersten drei Jahre als Ursache in Frage. Im Gegensatz zu FL und ir wird 
die RD im Jahrring 2003 von der Trockenheit beeinflusst und kann dem typischerweise 
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leicht abnehmenden Trend der Holzdichte in radialer Richtung in Pappel (PLIURA et al. 
2006) nicht folgen. Die GL reagiert ebenfalls auf diese Trockenheit. Zu erklären ist dieses 
unterschiedliche Reagieren der Größen im Jahr 2003 durch eine andere Ausprägung der 
Trockenstresssituation gegenüber derjenigen im Jahr 2000. Den größten Anpassungsdruck 
übten im Jahr 2003 bei guter Grundwasserversorgung die überirdischen Teile des SPAC 
durch dauerhaft sehr niedrige atmosphärische Wasserpotenziale während der sommer-
lichen Dürre aus (siehe BHASKAR & ACKERLY 2006; TYREE & EWERS 1991). Die RD und 
die GL reagieren auf dieses Extrem-Wasserpotenzial im Jahr 2003 stärker als die FL und 
der ir. Somit unterscheiden sich diese Eigenschaften bezüglich ihrer Sensitivität gegenüber 
Trockenheit. Das wiederum hat Auswirkungen auf die Eignung der betreffenden Eigen-
schaft für die Trockenheitstoleranzanalyse zu züchterischen Zwecken (siehe Kap. 4.2,  
Seite 94 ff.). 
Ein anderer Aspekt der unterschiedlichen Reaktionen eröffnet sich mit der Interpretation 
der möglichen ökophysiologischen Bedeutung der betreffenden Jahrringeigenschaften für 
die juvenile Entwicklung. Radialzuwachs (ir) und FL stehen beide in direktem Zusammen-
hang mit dem Wachstum und reagieren nicht so sensitiv wie die RD und die GL. Der ir 
beschreibt die radiale Komponente des Baumwachstums, wobei die Fasern mit etwa 60 % 
den größten Anteil am Xylem der Jahrringe in Aspe stellen (WAGENFÜHR 2007). Sie haben 
hauptsächlich die Aufgabe der Festigung und Stabilisierung der Triebachse und ermög-
lichen so ein schnelles Höhenwachstum. Letzteres bedeutet für den juvenilen Baum einen 
ökologischen Vorteil, z. B. gegenüber Lichtkonkurrenten oder durch ein schnelles  
Wachsen aus dem Äser des Schalenwildes (ROMME et al. 2005; ZAKRISSON et al. 2007). 
Wegen dieser Vorteile liegt die Erklärung nahe, dass physiologische Prozesse mit engem 
Bezug zum Wachstum regulär zuletzt auf Trockenheit reagieren. Physiologische Prozesse, 
die dagegen mit dem Schutz vor einem zu großen Wasserverlust oder Schäden durch  
Trockenheit in Verbindung zu bringen sind, müssten dann früher oder stärker reagieren. 
Wie die Trendentwicklung der Kartierungspopulation verdeutlicht, reagieren die Größen 
RD und GL tatsächlich stärker. 
4.1.2 Auswirkungen von Trockenheit im Anbausystem Kurzumtriebsplantage 
Unter Beachtung der Entwicklung der Kartierungspopulation im Vergleich zum typischen 
Trend der Jahrringeigenschaften (Referenzkollektiv) implizieren die Ergebnisse, dass die 
Effekte der Juvenilität und der Trockenheit bei jungen Pappeln einander überlagern und 
sich addieren. Als dritter Faktor in der Kartierungspopulation kommt neben der Juvenilität 
der Bäume und den Trockenereignissen am Standort Kirchschneise das Auspflanzen aus 
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der Baumschule hinzu. Dieser Faktor bedingt die Entwicklung der RD von einem sehr 
niedrigen zu einem sehr hohen Wert sowie der FL und GL und des ir in entgegengesetzter 
Richtung in den ersten drei Lebensjahren. Die Vollgeschwisterbäume waren als Sämlinge 
in der Baumschule mit einer dort üblichen Wasserversorgung aufgezogen und dann auf die 
Freifläche verpflanzt worden, wo sie zunächst ein standortgemäßes Wurzelsystem auf-
bauen mussten. Diese Schocksituation führte nach dem Verpflanzen zur Dämpfung des 
oberirdischen und möglicherweise auch des unterirdischen Wachstums (KOESER et al. 
2009; KOZLOWSKI & PALLARDY 2002). Die Bäume des Referenzkollektivs sind hingegen 
ohne Bewässerung in freier Sukzession aufgewachsen und waren daher keinem Pflanz-
schock ausgesetzt. Aus diesem Grund konnte ihr Radialzuwachs (ir) im Vergleich zu den 
verpflanzten F1-Bäumen während der juvenilen Wachstumsphase auf einem durchschnitt-
lich höheren Niveau liegen. Außerdem wies dieser auch keinen Rückgang während der 
ersten drei Jahre auf. Allerdings muss auch Beachtung finden, dass die Referenzbäume am 
Naturstandort zumeist klonal entstehen (PREGITZER & FRIEND 1996; ROMME et al. 2005; 
SCHIER & CAMPBELL 1978). In diesem Fall genossen die Bäume des Referenzkollektivs 
ein subventioniertes Jugendwachstum durch das bereits vorhandene Wurzelsystem des 
Mutterorganismus. Nach HEINZE & FUSSI (2008) sowie PITELKA & ASHMUN (1985) bot 
ihnen dieses einen ökologischen Vorteil bei der Neubesiedlung der untersuchten Standorte. 
Zudem bietet das klonale Wachstum später auch den Vorteil der ständigen Erneuerung des 
überlebenden Genets mit dem höchsten Selektionswert (DEWOODY et al. 2008; MITTON & 
GRANT 1980; MOCK et al. 2008). Den gepflanzten Sämlingen der F1-Nachkommenschaft 
kam keine solche biologische Subvention zugute. 
Das Anbausystem einer Kurzumtriebsplantage (KUP) steht im Widerspruch zur  
natürlichen Reproduktionsstrategie der Aspe bei der Besiedlung von Kahlflächen. Auf  
natürlichen Kahlflächen, z. B. nach Großfeuern, spielt zunächst die generative Vermehrung 
eine Rolle. Jedoch überleben viele Individuen die ersten 25 bis 30 Lebensjahre nicht 
(ROMME et al. 2005). Aspen-Vermehrungsgut für den KUP-Anbau wird in der Baumschule 
in der Regel aus Sämlingen aufgezogen (STANTON & VILLAR 1996). Dabei werden mögli-
cherweise zu wenige Genotypen verworfen, die ein natürliches Wasserregime nicht über-
leben würden und später auf der KUP durch schlechte Angepasstheit – insbesondere durch 
schlechte Trockenheitstoleranz – zu unbefriedigenden Erträgen führen. Zudem müssen alle 
Pflanzen ungeachtet ihrer genetischen Eignung sowohl den Pflanzschock als auch die 
durch eine optimale Wasserversorgung im Gewächshaus hervorgerufene (Fehl-)Anpassung 
wieder kompensieren. 
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Schließlich stellt sich die Frage, ob sich die durch die Schockauswirkungen in der frühes-
ten Jugendzeit verursachten physiologisch-morpholgischen Anpassungen dauerhaft in ei-
nem nicht zufrieden stellenden Wachstum der Aspe festschreiben, auch wenn später eine 
gute Wasserversorgung gegeben ist. Es kann hier nicht abschließend geklärt werden, ob die 
Kartierungspopulation wieder zu den regionaltypischen Trends aufschließen könnte, da nur 
sechs Untersuchungsjahre betrachtet wurden. Es ist aber durchaus möglich, dass ihre 
wachstumsbezogenen Trends lediglich stark verzögert waren. In einer Wüstenregion  
Chinas wurden zehn Jahre Verzögerung des Juvenilitätsverlaufes für unbewässerte Chine-
sische Balsam-Pappeln (Populus simonii) im Vergleich zu bewässerten Bäumen derselben 
Art beobachtet (HUANG & FURUKAWA 2000b). Vor dem Hintergrund einer solch langen 
Verzögerung und der damit verbundenen Biomasseeinbuße ist eine Wasserverwöhnung in 
der Baumschule, welche die spätere Schocksituation verschärft, kritisch zu prüfen. 
4.1.3 Jahrringtrends als Trockenheitstoleranzweiser 
Die Ergebnisse zeigen, dass die Untersuchungsgrößen der Dendroökologie und Holz-
anatomie (PANSHIN & DE ZEEUW 1980; SCHWEINGRUBER 1993, 1996; WAGENFÜHR 1989) 
dazu herangezogen werden können, die Trockenheitsreaktion von Populationen juveniler 
Aspen (Populus tremula L.) zu vergleichen. Die bei der klassischen dendrochrono-
logischen Klimarekonstruktion hinderlichen Unterschiede zwischen den Juvenilitätstrends 
der einbezogenen Einzelbäume können gerade bei der Bewertung der Trockenheitstoleranz 
von Pappel hilfreich sein. Insbesondere die Steilheit, Sprünge oder Dämpfungen der Juve-
nilitätstrends liefern im Vergleich zum typischen oder regionaltypischen mittleren Trend 
der Aspe wichtige Informationen über die physiologischen Auswirkungen der Trocken-
ereignisse 2000 und 2003 in der Kartierungspopulation. Die zeitliche Dauer der juvenilen 
Phase kann zudem Aufschluss über die Trockenheitstoleranz von einzelnen Pappeln  
(Populus spp.) geben (z. B. HUANG & FURUKAWA 2000a, 2000b). 
4.2 Geeignete Untersuchungsparameter für Trockenheitstoleranz 
4.2.1 Wuchsleistung als Trockenheitstoleranzweiser 
4.2.1.1 Biomasse 
Hohe Holzerträge waren lange Zeit das Hauptziel bei der Züchtung von Pappeln (z. B. 
HESMER 1951 und JOACHIM 1953). Eine besondere Rolle kommt der Heterosiszüchtung 
durch Hybridisierung von nordamerikanischen mit europäischen, später auch mit asiati-
schen Pappelarten zu (WEISGERBER 1999). Auch Hybride der Europäischen mit der  
Nordamerikanischen Zitter-Pappel (Populus tremula x P. tremuloides) sind den artreinen 
Individuen im Anbau in Deutschland überlegen (LIESEBACH et al. 1997; LIESEBACH et al. 
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2000b; MELCHIOR 1985). In der Regel liegt der Hektarertrag von Aspen (Populus spp.  
sectio Leuce) in Kurzumtriebsplantagen (KUP) in Deutschland unter dem von Pappeln 
anderer Sektionen. In Mecklenburg-Vorpommern wurden mit Hybridpappelsorten (nicht 
Aspe) bei guter Wasserversorgung bis zu 15 t Biomasse (absolut trocken, atro) je Hektar 
und Jahr im sechsjährigen Umtrieb erreicht (BOELCKE & KAHLE 2000). WOLF & BÖNISCH 
(2004) beschreiben für sächsische KUP-Versuche Erträge zwischen 9,0 und 12,0 t atro / 
(ha*a) im sechsjährigen Umtrieb für Hybridpappeln. In langjährigen Herkunftsversuchen 
mit Aspe wurde dagegen auf einem brandenburgischen Grenzertragsstandort nur etwa ein 
Siebtel des Volumenertrages eines guten Standortes erbracht (WOLF & BRANDT 1995).  
In Baden-Württemberg lagen die Erträge von Pappelhybridsorten bei einer achtjährigen 
Umtriebszeit in KUP auf Grenzertragsstandorten zwischen 3,0 und 7,4 t atro / (ha*a) und 
von Aspe auf einem ehemaligen Waldstandort zwischen 1,0 und 1,7 t atro / (ha*a) 
(UNSELD 1999).  
Die untersuchte Kartierungspopulation wurde ursprünglich nicht zum Zwecke der  
Biomassegewinnung, sondern zu züchterischen Zwecken begründet. Dennoch soll ihre 
Biomasseentwicklung mit den oben genannten Angaben verglichen werden. Dazu wurde 
ihre durchschnittliche Einzelbaum-Biomasseleistung mittels der Stammzahl (nach Ausfäl-
len: 3,75 % von 10.000 Stk. je ha) auf einen Hektar bezogen. Die überlebenden Pflanzen 
haben eine hektarbezogene Gesamtwuchsleistung (sechs Jahre, GWL6) von 4,362 t Bio-
masse atro / (ha*a) erbracht. Der auf die GWL6 bezogene durchschnittliche jährliche Bio-
massezuwachs (iBM) beläuft sich dadurch auf 0,727 t atro / (ha*a). Das entspricht nur 9,1 % 
der bei den derzeitigen Holzpreisen annehmbaren Wirtschaftlichkeitsgrenze von 8,0 t atro / 
(ha*a) in Deutschland bzw. Schweden (RÖHLE et al. 2005; RÖHLE et al. 2006; WEIH 2007). 
Dieser geringe iBM-Werte in der ersten Rotationsperiode scheinen im Vergleich zu den 
Angaben von UNSELD (1999) durchaus typisch für Aspe. Jedoch sind diese Ergebnisse 
zum Teil auch auf eine Unterschätzung der Einzelbaum-BM (besonders bei sehr kleinen 
Bäumen) anhand der verwendeten allometrischen Standard-Biomassefunktion zurückzu-
führen. Eine genauere Bestimmung der BM war in der vorliegenden Arbeit mit den  
verfügbaren Daten nicht möglich.  
Eine Verbesserung des iBM wäre durch eine Verlängerung der Umtriebszeit zu erwarten 
(WOLF & BÖNISCH 2004). Die Kartierungspopulation hat in den Jahren 2002 und 2003 
einen iBM von 1,312 t atro / (ha*a) bzw. 2,166 t atro / (ha*a) geleistet. Das bedeutet, dass 
allein im Trockenjahr 2003 (bei guter Wasserversorgung über das Grundwasser) 49,6 % 
der GWL6 erbracht wurden. 2004 hätte der iBM bei einem vermutlich ähnlich hohen Niveau 
deutliche Verbesserungen des Gesamtergebnisses erbracht. 
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Die Ertragsleistung unter Trockenheit wurde von FISCHER & MAURER (1978) als bester 
Weiser für die Trockenstresstoleranz bei der Züchtung von trockenheitstoleranten  
Weizensorten bezeichnet. Dabei kommt es einerseits darauf an, dass die Körnererträge 
unter Trockenheit nicht zu sehr vom Ertragspotenzial unter guten Wasserhaushaltsbe-
dingungen abweichen. Andererseits darf das Ertragspotenzial dabei nicht zu niedrig im 
Vergleich zum allgemeinen Ertragsmittelwert aller Sorten liegen. Davon lässt sich sinn-
gemäß eine Definition für Trockenstresstoleranz von Pappeln oder Pappelsorten für den  
Anbau in KUP ableiten. Je weniger die Fähigkeit eines Individuums (oder einer Pappel-
sorte) zur Anpassung an Wasserdefizite auf Kosten einer zufrieden stellenden oberirdi-
schen Biomasseleistung geht, als desto trockenheitstoleranter ist dieses Individuum einzu-
stufen (BRAATNE et al. 1992; MONCLUS et al. 2006).  
Dieser Aussage folgend ist der Genotyp 29 der trockenheitstoleranteste Genotyp der  
Kartierungspopulation. Seine Einzelbaumgesamtleistung in sechs Jahren (3,7 kg atro)  
entspräche hochgerechnet einem iBM von 5,93 t atro / (ha*a). Er hebt sich extrem von allen 
übrigen Genotypen der F1-Nachkommenschaft ab, die mehrheitlich (92,5 %) eine Bio-
masseleistung unter 1,0 t atro / (ha*a) erbrachten. Das Ertragsniveau des Baumes 29 liegt 
nur 25 % unter der Wirtschaftlichkeitsgrenze. Im Jahr 2003 betrug sein Biomassezuwachs 
1,72 kg. Dieser Wert korrespondiert zu einem hektarbezogenen Jahreszuwachs iBM_2003 von 
16,5 t atro / (ha*a).  
Eine gute Gesamtwuchsleistung unter Trockenheit ist ein sensitiver Trockenheitstoleranz-
weiser und gut für züchterische Zwecke geeignet. Sie entspricht dem primären Produk-
tions- bzw. Zuchtziel. Die ertragreichen Genotypen sind relativ selten, wie die deutlich 
linkssteilen Verteilungen der baumspezifischen Biomassegrößen zeigen. Sie heben sich 
deutlich vom populationsspezifischen Mittel ab, was zu einer einfachen Ausscheidung der 
positiv zu bewertenden Individuen beiträgt. Auch Herkunftsversuche (WOLF & BRANDT 
1995) oder Untersuchungen zur natürlichen generativen Vermehrung von Aspe (ROMME et 
al. 2005) ergaben, dass ausgesprochen wüchsige und widerstandsfähige Genotypen zu  
einem geringeren Anteil auftreten.  
Probleme ergeben sich aus der Langlebigkeit und der Größe der Pappel als Kulturpflanze. 
Der Einzelbaum-Biomasseertrag lässt sich nur unter großem Aufwand exakt bestimmen. 
Wie auch in der vorliegenden Arbeit, kann die Biomasseleistung (atro) aber vergleichs-
weise präzise anhand von ertragskundlichen Beziehungen zum Durchmesser und/oder zur 
Baumhöhe geschätzt werden (RÖHLE et al. 2006). Zuwachstrends der Einzelindividuen 
ganzer Populationen lassen sich hingegen noch schwieriger ermitteln, weil dazu über die 
gesamte Umtriebszeit jährliche Erfassungen, zumindest der Baumhöhen, erforderlich sind. 
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Rückmessungen der Jahreshöhenzuwächse am gefällten Baum erwiesen sich bei den 
durchgeführten Untersuchungen für die letzten Jahreshöhenzuwächse als praktikabel. Je-
doch können dabei Probleme durch wenig akrotones Höhenwachstum bei Aspen auftreten. 
4.2.1.2 Radialzuwachs, Rinde 
Der Radialzuwachs ist ähnlich gut geeignet für die Trockenheitstoleranzuntersuchung wie 
die Biomassegesamtleistung. Ein zusätzlicher Vorteil des ir ist, dass er vergleichsweise 
einfach anhand einer Stammscheibe ermittelt werden kann, die nach der Ernte am Stock 
entnommen wird. So können die Verläufe der Juvenilitätstrends vieler Individuen retro-
spektiv ermittelt werden. Mit den gewonnenen Trends kann der Radialzuwachs zusätzliche 
Informationen über das Reaktionsvermögen auf Trockenereignisse geben.  
Es ist bereits diskutiert worden, dass der ir in der Kartierungspopulation im Vergleich zu 
anderen Untersuchungsgrößen in den ersten drei Jahren sensitiv, in den weiteren Jahren 
weniger sensitiv auf die Trockenheit reagiert (vgl. 3.1.4, Seite 48 ff.). Die atmosphärische 
Dürre bei guter Grundwasserversorgung hat keinen negativen Einfluss auf den ir des Jahres 
2003. Analog zur Biomassegesamtleistung zeigt die Linkssteilheit der Verteilung der 
baumspezifischen ir-Werte, dass die Mehrheit der Bäume in allen Jahren, außer 2003, eher 
unterdurchschnittliche ir aufweist und besonders wüchsige Individuen eher selten sind.  
Der bedeutendste ir für die Gesamtbiomasseleistung der Kartierungspopulation wurde im 
Jahr 2003 geleistet. Daraus ist abzuleiten, dass der ir in der Dürreperiode 2003 eher auf das 
hohe Bodenwasserangebot (Abbildung 2, Seite 21) als auf das niedrige atmosphärische 
Wasserpotenzial reagiert hat. Auch anhand des starken Einbruchs des ir während der Phase 
der reduzierten Wurzelausprägung in den ersten Lebensjahren ist eine starke Abhängigkeit 
des ir vom Bodenwasserangebot bzw. von der Fähigkeit zur Aufnahme von Bodenwasser 
zu erkennen. (vgl. auch Kap. 3.1.4, Seite 48 ff.). Eine besondere Erscheinung im Jahr 2000 
waren die bei einigen Individuen sehr dünnen Jahrringe, welche eine extreme Antwort auf 
die Trockenheit dieser Vegetationsperiode anzeigen. 
Die Rindendicke beschreibt ebenso wie der Radialzuwachs einen Teil der Biomasse-
gesamtleistung der Bäume. In der Regel hatten wüchsige Bäume der Kartierungs-
population auch eine dickere Rinde. Die Rinde übernimmt vielfältige Schutzfunktionen, 
z. B. Schutz vor Verletzungen des Kambiums, vor Pathogenen und Herbivoren (BAILEY  
et al. 2006; GROSJEAN 1951) sowie mit einer für Aspen typischen Wachsschicht auch vor 
Verdunstung und zu starker Einstrahlung (TAMM 2001). Außerdem dient sie zusätzlich 
photosynthetischen Zwecken (ASCHAN et al. 2001; SCHAEDLE & FOOTE 1971). So kann die 
Rindenstärke möglicherweise ebenfalls einen Einfluss auf die Trockenheitstoleranz haben. 
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Derartige Effekte lassen sich jedoch nicht anhand der vorliegenden Ergebnisse zur  
Rindendicke belegen. 
4.2.2 Stabile Isotope 
4.2.2.1 δ13C 
Für Pflanzen ist eine positive Korrelation zwischen Kohlenstoffisotopensignaturen (δ13C) 
und der intrinsischen Wassernutzungseffizienz, WUEi, bekannt (Water Use Efficiency, 
siehe FARQUHAR et al. 1982; und FARQUHAR & RICHARDS 1984). MONCLUS et al. (2005) 
beobachteten bei Untersuchungen an Blättern von Hybridpappeln verschiedener Klone 
δ13C-Mittelwerte in einem Bereich von -28,88 ‰ < -27,47 ‰ < -26,24 ‰ (Variationsbreite 
2,78 ‰) sowie eine hohe Heritabilität dieser Eigenschaft. In der vorliegenden Arbeit ist der 
Wertebereich von δ13C und damit die Variationsbreite der WUEi der Aspen (Populus  
tremula) mit über 3,0 ‰ noch größer. Hier zeigen sich selbst bei sehr guter Bodenwasser-
verfügbarkeit im Jahr 2003 keine so niedrigen δ13C-Werte, wie sie von MARRON et al. 
(2005), MONCLUS et al. (2005) oder VOLTAS et al. (2006) für euramerikanische Hybrid-
pappeln beschreiben werden. Da die Untersuchungen jedoch auf verschiedenen Ausgangs-
bedingungen beruhen, kann hier nicht die Schlussfolgerung einer generell höheren WUEi 
für Aspen gestützt werden.  
Sowohl die eigenen als auch die von MONCLUS et al. (2005) berichteten Ergebnisse zeugen 
von einer großen genotypischen Variabilität. Im Vergleich dazu waren die baumspezifi-
schen δ13C-Werte der Jahrringe 2002 und 2003 trotz der hohen Erblichkeit der Eigenschaft 
in der Kartierungspopulation nur mäßig autokorreliert. Die Ursache könnten Unterschiede 
in der Wurzelausprägung und damit in der Fähigkeit, Wasser zu erschließen, gewesen sein, 
was in der vorliegenden Arbeit jedoch nicht detailliert untersucht werden konnte. 
Im Rahmen der Dendroisotopenanalyse wird ein durchschnittlich erhöhter δ13C-Wert für 
eine Baumpopulation als eine Reaktion auf Trockenheit verstanden, da durch den trocken-
heitsbedingten Schluss der Stomata mehr 13C- im Verhältnis zu 12C-Isotopen photo-
synthetisch fixiert und im Holz festgelegt werden (SCHLESER 1995). Im Rahmen der 
dendrologischen Klimarekonstruktion können deshalb anhand der Isotopensignatur von 
Jahrringen Rückschlüsse auf die Wasserverfügbarkeit und den Trockenstress der betrachte-
ten Zeitperiode in der untersuchten Region gezogen werden (HELLE et al. 2001; SCHLESER 
1995; TREYDTE 2002; TREYDTE et al. 2006).  
Der Abfall von δ13C in der Kartierungspopulation vom Jahrring 2002 zum Jahrring 2003 
spiegelt einerseits gemäß FARQUHAR & RICHARDS (1984) eine signifikant sinkende WUEi 
der Bäume und andererseits einen geringeren Stomataschluss im Dürrejahr 2003 wider. 
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Somit kann kein ausgeprägter Trockenstress für die Kartierungspopulation nachgewiesen 
werden. Dies lässt sich daraus erklären, dass den Bäumen 2003 ausreichend Grundwasser 
zur Verfügung stand, um die hohe Transpirationsbeanspruchung auszugleichen, die durch 
das extrem negative sommerliche Wasserpotenzial der Atmosphäre entstand. Im Gegensatz 
dazu zeigt das Referenzkollektiv, das ohne die besondere Situation des gestiegenen 
Grundwassers auskam, ein signifikant gestiegenes δ13C. Dieses Ergebnis ist als deutlich 
erhöhte WUEi im Dürresommer 2003 zu interpretieren. Darüber hinaus kennzeichnet  
dieser stark erhöhte regionaltypische δ13C-Wert den extremen Trockenstress, dem diese 
Aspen im Osten Deutschlands im Dürrejahr 2003 ausgesetzt waren.  
Aus den entgegengesetzt gerichteten Entwicklungen der δ13C-Werte der beiden Popu-
lationen unter vergleichbaren atmosphärischen Dürrebedingungen und bei unterschied-
licher Bodenwasserverfügbarkeit ist abzuleiten, dass die Aspen ihre WUEi stark an der 
Wasserverfügbarkeit im Boden und weniger am atmosphärischen Wasserpotenzial aus-
richten. Andernfalls wäre δ13C in der Kartierungspopulation, ähnlich jenem des Referenz-
kollektivs, angestiegen. Ein ähnlicher Einfluss des Bodenwassergehaltes auf δ13C-Werte 
wurde für Populus simonii berichtet (LIANG et al. 2006). Allerdings kann die dominante 
Wirkung der Bodenwasserverfügbarkeit nicht verallgemeinert werden. δ13C ist abhängig 
von der stomatären Regulation (FARQUHAR et al. 1982; FARQUHAR & RICHARDS 1984). 
Doch hängt diese in Bäumen von weiteren Faktoren ab, unter anderem vom atmosphäri-
schen Wasserpotenzial (BHASKAR & ACKERLY 2006) oder vom Kaliumstoffwechsel 
(HARVEY & VAN DEN DRIESSCHE 1999; LANGER et al. 2004).  
Etwa 10 % der Bäume der Kartierungspopulation weisen einen Anstieg der δ13C-Werte im 
Jahr 2003 gegenüber dem Jahr 2002 auf. Das kann einerseits dadurch erklärt werden, dass 
diese Genotypen den transpirativen Wasserverlust durch stomatäre Kontrolle minimieren 
können. Andererseits kann dies ein Zeichen für Trockenstress, z. B. aufgrund eines nicht 
optimalen Wurzelsystems, sein. Erstere Erklärung wird durch Untersuchungen anderer 
Autoren gestützt (BRAATNE et al. 1992; TSCHAPLINSKI et al. 1998; VOLTAS et al. 2006; 
ZHANG et al. 2005). Diese Autoren beschreiben Unterschiede der stomatären Kontrolle der 
Transpiration als wesentliche Ursache für Trockenheitstoleranzunterschiede zwischen 
Pappelsorten bzw. -ökotypen. Doch diese Begründung für einen WUEi-Anstieg kommt nur 
für die Genotypen 11 und 121 infrage, weil diese auch zu den sehr wüchsigen Bäumen der 
Population gehören. Die übrigen Genotypen mit einem WUEi-Anstieg im Jahrring 2003 
waren dagegen durch eine weit unterdurchschnittliche Gesamtwuchsleistung gekennzeich-
net und zeigten mit diesem Signal Leiden unter dem Trockenstress an. 
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Der Baum 29 als mit Abstand wüchsigster Genotyp weist in beiden untersuchten Jahr-
ringen ein δ13C-Signal deutlich über dem Populationsmittel auf. Wiederum ist gemäß FAR-
QUHAR & RICHARDS (1984) davon auszugehen, dass er in beiden Jahren eine vergleichs-
weise hohe WUEi zeigte. Diese war jedoch nicht durch Trockenstress bedingt, wie man 
aufgrund der in der Dendroklimatologie genutzten Zusammenhänge (siehe oben) vermuten 
könnte. Dank seiner überdurchschnittlichen WUEi leistete der Baum 29 mit großem  
Abstand den maximalen Biomassezuwachs im Jahr 2003. Er zeigt, dass es Genotypen gibt, 
die eine hohe WUEi mit einer guten Produktivität unter Trockenheit verbinden. DILLEN  
et al. (2008a), MARRON et al. (2005) und MONCLUS et al. (2005) kommen zu dem Ergeb-
nis, dass zwischen Produktivität und δ13C bzw. WUEi kein korrelativer Zusammenhang 
besteht. Daraus folgern sie, dass δ13C eine geeignete Eigenschaft ist, um unter Trockenheit 
produktivere Pappeln zu identifizieren. Anhand der überragenden Wuchsleistung des 
Baumes 29, auch in Trockenjahren, kann gezeigt werden, dass eine hohe WUEi als  
Merkmal der Angepasstheit an Trockenheit nicht zwangsläufig mit einer Ertragsreduktion 
verbunden sein muss (siehe auch MARRON et al. 2005; und MONCLUS et al. 2005). 
Neben der bereits oben erwähnten hohen Erblichkeit der Eigenschaft hat die Untersuchung 
von δ13C weitere Vorzüge als Selektionsparameter für Trockenheitstoleranz. Die  
Messungen sind sowohl retrospektiv anhand von Stammscheiben möglich als auch bereits 
zu einem früheren Zeitpunkt während der Vegetationsperioden an Blättern. Die Retrospek-
tive ermöglicht die Untersuchung von Juvenilitätstrends dieser Eigenschaft, über die bisher 
noch nichts bekannt ist. Einen eventuellen Nachteil stellen lediglich die vergleichsweise 
hohen Aufwendungen für die nötige Massenspektrometrie dar. Wegen ihrer hohen Sensiti-
vität bei der Selektion von Genotypen mit hoher Wassernutzungseffizienz wurden die 
Kohlenstoffisotopensignatur (δ13C) bzw. die Kohlenstoffisotopendiskriminierung (∆13C) 
vielfach als geeignete Parameter in der Züchtung von Kulturpflanzen für trockenere  
Anbaubedingungen diskutiert (CONDON et al. 2004; MARTIN et al. 1999; REBETZKE et al. 
2006; RICHARDS et al. 2002).  
In der züchterischen Praxis könnte zugunsten einer Verfahrensvereinfachung auf die  
aufwändige Zelluloseextraktion verzichtet werden. Voraussetzung dafür ist, dass für einen 
Jahrring genügend Holzmaterial gewonnen und pulverisiert bzw. in Kleinstmengen einge-
wogen werden kann. Problematisch sind lediglich – wie in der vorgelegten Arbeit – sehr 
schmale Jahrringe. Andere Autoren fanden bei Isotopenuntersuchungen von Gesamtholz 
und Zellulose derselben Jahrringprobe keine signifikanten Unterschiede der Isotopenver-
hältnisse (BORELLA et al. 1998; LIVINGSTON & SPITTLEHOUSE 1996). Gesamtholz wird 
mitunter gegenüber der daraus extrahierten Zellulose als besserer Klimaproxy beschrieben 
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(LOADER et al. 2003; VERHEYDEN et al. 2004). Doch können sich die Gehalte an Zellulose 
und Lignin sowie an sonstigen Holzbestandteilen zwischen den Jahrringen unterscheiden, 
so dass allein dadurch eine Differenz der δ13C-Werte der betrachteten Jahrringe verursacht 
werden kann. Außerdem kommt in Pappeln häufig Reaktionsholz vor (PILATE et al. 2004; 
WAGENFÜHR 2007), in welchem die Gehalte der chemischen Holzbestandteile abweichen 
können. Im Vergleich mit allen anderen Holzbestandteilen gilt die Zellulose als der zuver-
lässigste Proxy (TREYDTE 2002).  
4.2.2.2 δ18O 
Hinsichtlich der Wassernutzungseffizienz der Bäume lassen sich aus der Sauerstoff-
isotopensignatur (δ18O) keine Schlüsse ziehen, lediglich bezüglich der Transpiration  
können Interpretationen vorgenommen werden.  
Bei der Wasseraufnahme an den Wurzeln und beim Wasserferntransport im Xylem finden 
keine wesentlichen Veränderungen der δ18O-Werte im Vergleich zum Ausgangswert des 
Bodenwassers statt (WHITE et al. 1985). Dagegen kommt es während der Transpiration zu 
einer starken Fraktionierung, d. h. zu einer Verschiebung des Sauerstoffisotopen-
verhältnisses im Blattwasser. Wassermoleküle mit dem schwereren 18O-Isotop (H218O) 
werden im Verhältnis zum leichteren H216O angereichert. Bei einer Zunahme der Transpi-
ration durch zunehmend trockenere atmosphärische Bedingungen nimmt die Anreicherung 
von H218O im Blattwasser ebenfalls zu. Der höhere 18O-Gehalt des Blattwassers schlägt 
sich wiederum trotz verschiedener Fraktionierungsprozesse bei der Biosynthese von Zellu-
lose und Lignin auch in den δ18O-Werten des Holzes nieder (TREYDTE 2002). In der Regel 
werden deshalb in Jahrringen, die unter trockenen atmosphärischen Bedingungen angelegt 
wurden, höhere δ18O-Werte gemessen (SAURER et al. 1997; SCHLESER 1995; TREYDTE  
et al. 2004).  
Die signifikante Zunahme der δ18O-Werte in den Jahrringen 2003 der Kartierungspopu-
lation lässt sich im Umkehrschluss durch einen gesteigerten Netto-Diffusionsstrom in der 
Vegetationsperiode 2003 gegenüber 2002 erklären. 
Meist wird unter trockeneren standörtlichen Bedingungen ein erhöhter Gehalt der schwere-
ren Isotope beider Elemente – Kohlenstoff und Sauerstoff – in Jahrringen beobachtet  
(vgl. SAURER et al. 1997, TREYDTE 2002). Dem entsprach die Kartierungspopulation  
jedoch nicht. Die signifikante Zunahme der δ18O-Werte bei gleichzeitig signifikanter  
Abnahme der δ13C-Werte (und damit der Wassernutzungseffizienz) lässt sich nur durch das 
Zusammenwirken von erhöhter Transpirationsbelastung mit dem ausgleichend wirkenden 
Anstieg des Grundwasserspiegels im Jahr 2003 erklären. Das unterstützt die im vorher-
gehenden Kapitel (4.2.2.1, Seite 98 ff.) getroffene Aussage, dass die Kartierungspopulation 
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keinen Mangel an pflanzenverfügbarem Wasser erlitt und die Stomata lange geöffnet blie-
ben. In Verbindung mit dem hohen populationsspezifischen Radial- und Biomassezuwachs 
2003 wird erkennbar, dass die hydrologisch-klimatischen Bedingungen für die Kartie-
rungspopulation in dieser Vegetationsperiode im Vergleich zur Dürreperiode 2000 vorteil-
haft für die Assimilationsprozesse der Aspen waren. 
Die vergleichsweise geringe Korrelation der δ18O-Werte der Jahre 2002 und 2003 zeigt, 
dass die Abhängigkeit der Netto-Transpirationssummen der Aspen im Jahr 2003 (Kartie-
rungspopulation) von den vorjährigen Netto-Transpirationssummen gering war. Die  
Bäume haben demnach unterschiedlich und unabhängig von ihrer Vorjahres-Netto- 
Transpirationssumme auf den starken Transpirationssog 2003 reagiert. Unterschiedliche 
Anpassungsstrategien bezüglich des Transpirationsverhaltens (TSCHAPLINSKI et al. 1998; 
ZHANG et al. 2005) oder aber Unterschiede im Ausgangssignal des photosynthetisch  
verfügbaren Wassers (TREYDTE 2002; YAKIR et al. 1990; YAKIR 1992) können die  
Änderung des δ18O-Signals beeinflusst haben. 
Die Sauerstoffisotopensignatur wurde in der vorliegenden Arbeit genutzt, um die aus dem 
Verhalten der Kohlenstoffisotopensignatur gezogenen Schlüsse über das Transpirations-
verhalten der Untersuchungspopulationen zu verifizieren. Unter der Voraussetzung, dass 
das Ausgangssignal im photosynthetisch genutzten Wasser bekannt ist, kann δ18O durchaus 
als Weiser für die stomatäre Kontrolle der Transpiration und dadurch als sinnvolle  
Ergänzung der δ13C-Anlaysen zur Wassernutzungseffizienz in Pappeln in Betracht  
kommen. Die Sensitivität von δ18O für atmosphärische Trockenheit ist dabei von Vorteil, 
weil δ13C im Gegensatz dazu stärker auf die Bodenwasserverfügbarkeit zu reagieren 
scheint. 
Die doppelte massenspektrometrische Messung von δ18O, die zur Absicherung der Ergeb-
nisse für eine Zelluloseprobe nötig war, bedeutet im Vergleich zu den δ13C-Anlaysen einen 
größeren Messaufwand. Als alleiniger Trockenheitstoleranzweiser scheint δ18O auch des-
halb nicht geeignet, weil mehrere Fraktionierungsprozesse im Blatt sowie starke Variati-
onsmöglichkeiten im Ausgangs-Isotopensignal berücksichtigt werden müssen. Messungen 
an Bodenwasserproben aus den Jahren 2002 und 2003, die einen besseren Aufschluss über 
das 18O-Ausgangssignal erbracht und eine noch bessere Verlässlichkeit der Messungen 
bewirkt hätten, waren ursprünglich in der Arbeit nicht vorgesehen. Recherchen nach  
geeigneten archivierten Wasserproben, z.B. aus einem Wasserwerk in der Nähe des  
Versuchsstandortes, blieben erfolglos. 
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4.2.3 Holzeigenschaften und hydraulische Architektur 
4.2.3.1 Röntgendensitometrische Holzdichte 
Die in der vorliegenden Arbeit bestimmten röntgendensitometrischen Holzdichtewerte 
(RD) sind mit Rohdichtewerten bei einer Holzfeuchtigkeit von 12 % vergleichbar (siehe 
Kap. 2.2.3.1). Die RD-Werte bewegen sich sowohl im Referenzkollektiv als auch in der 
Kartierungspopulation oberhalb des für Holz der Europäischen Aspe (Populus tremula) 
angegebenen mittleren Rohdichtewertes bei 12 % Holzfeuchtigkeit von 490 kg/m³. Der 
Wertebereich wird von WAGENFÜHR (2007) mit 400 < 490 <600 kg/m³ angegeben; die 
mittlere Darrdichte (absolut trocken) liegt bei 450 kg/m³.  
Über röntgendensitometrische Dichtebestimmungen an Aspe ist selten berichtet worden. 
Die in der vorliegenden Arbeit ermittelten Dichteangaben müssen daher auch mit ander-
weitig bestimmten Dichtewerten in der Literatur verglichen werden. Die Aspe spielt vor 
allem in Ländern mit borealem Wald eine bedeutende Rolle als Industrieholzlieferant, da 
sie hier zur bestimmenden Baumart werden kann und größere Nutzungspotenziale aufweist 
als beispielsweise in mitteleuropäischen Wäldern (SMILGA 1986; TAMM 2001; YU et al. 
2001). Die aus diesen Ländern berichteten Raumdichtewerte (Dichtebestimmung an  
frischem, gequollenem Holz) von Aspen variieren um 350 kg/m³ (RYTTER & STENER 2003: 
vierzehnjährige Hybridaspe, mittlere Raumdichte 292 < 348 < 408 kg/m³; MANSFIELD & 
WEINEISEN 2007: P. tremuloides, mittlere Raumdichte 313 < 364 < 409 kg/m³). Pappelholz 
der in Europa angebauten Hybride anderer Sektionen hat eine ähnliche Raumdichte  
(PLIURA et al. 2006: sechsjährige Hybridpappeln, 264 < 359 < 518 kg/m³; ZHANG et al. 
2003: dreijährige Hybridpappeln: 274 < 351 < 434 kg/m³).   
KÄRKI (2001) gibt für P. tremula eine mittlere Raumdichte von 379 kg/m³ und eine um 
43 kg/m³ höher liegende mittlere Darrdichte von 422 kg/m³ an. Unter Beachtung des  
Unterschiedes von etwa +40 kg/m³ vom mittleren Darrdichte- zum mittleren Rohdichte-
wert bei 12 % Holzfeuchtigkeit (siehe oben, WAGENFÜHR 2007) kann im Vergleich zu den 
zitierten Dichteangaben gefolgert werden, dass die in der vorliegenden Arbeit untersuchten 
Aspen eine vergleichsweise hohe Holzdichte aufweisen.  
Die beobachteten hohen Werte des Referenzkollektivs und der Kartierungspopulation 
könnten durch eine klinale Adaption erklärbar sein – möglicherweise kommt darin ein  
Unterschied zwischen den klimatischen Bedingungen in borealen und mitteleuropäischen 
Wäldern zum Ausdruck. Andererseits können auch die allgemein trockeneren Vegetations-
bedingungen des stärker kontinental beeinflussten östlichen Deutschlands zu den gemes-
senen höheren RD-Werten geführt haben. 
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Eine Ausnahme bei der beobachteten hohen RD bildet der Jahrring 1998 der Kartierungs-
population (426 kg/m³). In diesem Jahr wurden die Bäume in einer Baumschule versorgt, 
so dass die jungen Bäume – wahrscheinlich zugunsten eines schnelleren Wachstums – auf 
eine durch dichteres Holz besser vor Embolien geschützte hydraulische Architektur  
verzichteten (HACKE et al. 2001). Der Jahrring 2000 hingegen war deutlich von Trocken-
heit beeinflusst. Vereinzelt wurden in diesem Jahrring baumspezifische RD-Werte von 
etwa 700 kg/m³ gemessen. Noch höhere Werte um 1.000 kg/m³ wurden als Ausreißerwerte 
aus den statistischen Analysen ausgeschlossen. Die Ursache der Ausreißerwerte ist eine 
Einlagerung harter Substanzen, die die Röntgenstrahlung absorbieren. Dabei könnte es sich 
um Kalziumoxalatkristalle handeln (BÄUCKER, persönliche Mitteilung), welche eventuell 
infolge eines Pilzbefalls gebildet worden sind (CLÉMENT & JANIN 1973; TROCKENBRODT 
1995). 
Anhand des höheren populationsspezifischen RD-Wertes 2003 im Vergleich zum Vorjahr 
ist eine Anpassung der Kartierungspopulation an den verstärkten Transpirationssog infolge 
des atmosphärischen Dürre-Wasserpotenzials zu erkennen. Analog zu den Beobachtungen 
der Gefäßgliedlängenwerte (Abbildung 11, Seite 59) handelt es sich bei der RD 
(Abbildung 8, Seite 55) um ein Merkmal, das sensibel auf atmosphärische Wasserdefizite 
reagiert, auch wenn, wie im Jahr 2003, Grundwasser zum Ausgleich der Transpirationsbe-
lastung verfügbar ist. Ob die ökophysiologische Bedeutung dieser höheren populations-
spezifischen RD ausschließlich in einem Schutzmechanismus vor Embolien (vgl. HACKE  
et al. 2001) liegt, ist nicht klar. Viele Faktoren sind an der Ausprägung der mittleren  
Jahrring-Holzdichte beteiligt, so z. B. die Gefäßdurchmesser, die Gefäßdichte, die Wand-
stärken und Durchmesser der Faserzellen, die im Einzelnen in der Kartierungspopulation 
nicht ausgewertet werden konnten. Möglich erscheint auch, dass infolge eines positiven 
Netto-Assimilationsergebnisses bei guter Wasserversorgung verhältnismäßig mehr  
Spätholz mit einer höheren RD angelegt worden ist.  
Einen Hinweis darauf, dass es sich bei dem erhöhten populationsspezifischen Mittelwert 
tatsächlich um eine Trockenheitsanpassung handelt, lieferten die intraannuellen Dichte-
schwankungen (Abbildung 9, Seite 56). Diese waren bei allen Individuen beträchtlich.  
Eine automatische bildbearbeitungstechnische Trennung von Früh- und Spätholz konnte 
deshalb nicht angewandt werden. Die betreffenden Jahrringbereiche wiesen eine so hohe 
RD auf, dass sie automatisch als Spätholz mit nachfolgender Jahrringgrenze ausgeschieden 
worden wären.  
Die starken intraannuellen Schwankungen der RD können infolge eines sich ändernden 
Hormongehaltes verursacht worden sein, welcher die Differenzierung der Xylemzellen 
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beeinflusste (vgl. dazu CARUSO et al. 2008; NILSSON et al. 2008). Die Xylem-
differenzierung ist stark hormonell, z. B. durch den Abszisinsäuregehalt (ABA), beein-
flusst (BJÖRKLUND et al. 2007; CATESSON & LACHAUD 1993; FROMM 1997; LACHAUD 
1989). Möglicherweise variiert der Auxingehalt in Aspen auch während der Vegetations-
periode mit einer sich ändernden Temperatur und Wasserverfügbarkeit.  
Die dichteren intraannuellen Bereiche liegen in den meisten Jahrringen etwa mittig, so dass 
die zeitliche Zuordnung der Entstehung dieser Bereiche auf die trockenen Sommermonate 
Juli oder August fällt. Das Wasserpotenzial der Atmosphäre müsste also auch relativ kurz-
fristig während der Wachstumsperiode 2003 einen Einfluss auf die Entwicklung der RD 
gehabt haben. Deshalb ist die erhöhte mittlere Jahrring-RD 2003 zumindest zu einem Teil 
als Reaktion auf atmosphärische Trockenheit zu interpretieren. PRESTON et al. (2006)  
berichten von einer Abhängigkeit der Holzdichte in kalifornischen Gehölzen sowohl von 
der Bodenfeuchte als auch vom minimalen saisonalen Wasserpotenzial. Eine Abhängigkeit 
der Holzdichte von der Temperatur ist für Eucalyptus spp. bekannt (THOMAS et al. 2004).  
Neben einer Erhöhung des Schutzes vor Luftembolien in den Gefäßen hat eine höhere 
Holzdichte auch einen weiteren, nutzungsbezogenen Vorteil. Eine höhere Holzdichte ist 
ein Qualitätsmerkmal für Aspenholz, das industriell, z. B. bei der Produktion von Grob-
spanplatten (OSB, Oriented Strand Board) (SEMPLE et al. 2007), verwendet wird. 
Die Eignung der RD als mit der Trockenheitstoleranz verbundenes Merkmal ist in der 
Züchtung positiv zu bewerten. Sie reagiert in Aspe sehr sensitiv auf den Faktor Wasser. 
Weiterhin führt eine höhere Holzdichte als Trockenheitsanpassung nicht unbedingt zu  
einem Ertragsrückgang. Bei den vorliegenden Untersuchungen stieg die populationsspezi-
fische RD (Kartierungspopulation) im Jahrring 2003 an, obgleich der Biomassezuwachs 
ebenfalls anstieg. Der Baum 29 als wüchsigster Baum weist in den Dürrejahren 2000 und 
2003 RD-Werte nahe dem populationsspezifischen Durchschnitt auf. Allerdings gibt es 
Berichte über schwache negative Korrelationen zwischen Wachstumsraten und Holzdichte 
für Hybridpappeln (BEAUDOIN et al. 1992) und P. tremuloides (YANCHUK et al. 1984). Vor 
diesem Hintergrund dürfte es schwieriger sein, Genotypen zu selektieren, die sowohl ein 
überdurchschnittliches Wachstum als auch eine überdurchschnittliche Holzdichte  
aufweisen. Anhand des Genotyps 29 konnte jedoch gezeigt werden, dass einige Aspen eine 
mittlere Holzdichte mit einem weit überdurchschnittlichen Wachstum verbinden. Derartige 
Genotypen sind den wüchsigen mit geringer Holzdichte vorzuziehen. 
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4.2.3.2 Faserlänge 
Die Faserlänge (FL) ist unter den Untersuchungsmerkmalen dasjenige mit der höchsten 
wirtschaftlichen Bedeutung (MANSFIELD & WEINEISEN 2007; MYERS et al. 1996; SYKES 
1993; YU et al. 2001). Aspen und Pappeln haben im Vergleich zu Nadelbaumarten zwar 
kurze Fasern, die sehr leicht, feinwandig gebaut und leicht zu bleichen sind. Im Vergleich 
zu anderen Laubhölzern (z. B. Buche ≈ 600 µm) sind ihre Fasern jedoch länger. Dadurch 
sind sie zur Herstellung bestimmter Spezialpapiere mit geringem Gewicht und vergleichs-
weise guter Reißfestigkeit geeignet (HESMER 1951). 
Die populations- bzw. kollektivspezifischen Mittel der Kartierungs- und Referenzbäume 
liegen unter den in der Literatur angegebenen FL-Werten für Aspen (MYERS et al. 1996: 
P. tremuloides, juveniles Holz 1.000 µm, adultes Holz 1.300 µm; PANSHIN & DE ZEEUW 
1980: P. tremuloides, 1.320 µm; WAGENFÜHR 2007: P. tremula 220 < 930 < 1.600 µm). 
Selbst am Ende der juvenilen Phase im Kambiumalter von zehn Jahren hat das Referenz-
kollektiv einen Jahrringmittelwert, der ca. 100 µm unter dem bei WAGENFÜHR (2007)  
angegebenen Mittelwert liegt.  
Die Kartierungspopulation erreichte nicht das Faser-Maturationsalter. Das bedeutet jedoch 
nicht, dass keine vergleichsweise langen Fasern vorkommen. Das Maximum (1.339 µm, 
Jahrring 2002) zeigt deutlich, dass es auch intraannuelle Schwankungen der FL gibt. 
Von allen untersuchten physiologischen Eigenschaften ist die FL diejenige, die am  
stärksten unter dem Juvenilitätseinfluss des Kambiums stand. Neben der Gefäßgliedlänge 
steht die FL im Vergleich zu anderen Holzeigenschaften auch am längsten unter Juvenili-
tätseinfluss (MÁTYÁS & PESZLEN 1997). Gleichzeitig wies sie eine noch geringere Sensi-
tivität gegenüber den Trockenvegetationsperioden auf als der Radialzuwachs. Lediglich im 
Jahrring 2000, im Jahr einer umfassenden Dürre ohne gute Grundwasserversorgung, deutet 
die Faserlänge auf ein starkes Leiden der Bäume hin (vgl. Kap. 3.1.2, Seite 47). Im Jahr-
ring 2003, höchstwahrscheinlich aufgrund der guten Bodenwasserversorgung, stieg sie 
deutlich dem Trend folgend an. Die ökophysiologische Bedeutung der Faserlänge für ein 
stabiles Höhenwachstum wurde bereits diskutiert (Kap. 4.1.1). Eine mögliche Erklärung 
für die relativ trockenheitsunabhängige Faserlängenentwicklung liefern PASSIOURA & FRY 
(1992). Sie stellen die Faserlängenentwicklung grundsätzlich in einen Zusammenhang mit 
dem Turgor während der Zellexpansion. Bei Änderungen des Turgors sorgen zellwand-
innere Mechanismen für eine Anpassung der longitudinalen Zellausdehnung. Dabei spielen 
Hemizellulosemoleküle eine Rolle, welche die transversal orientierten Mikrofibrillen  
verbinden. Durch diese „Hemizelluloseanker“ wird eine zu starke Längenausdehnung der 
Zelle unterbunden.  
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Ein weiterer Faktor für die FL-Determinierung während der Xylogenese ist die Aktivität 
von Enzymen, die das intrusive Zellwachstum durch Veränderungen der chemischen  
Zusammensetzung der Mittellamelle ermöglichen (SIEDLECKA et al. 2008). 
Die Eignung der FL zur Unterscheidung der Trockenheitstoleranz von Aspe ist im  
Vergleich zu anderen hier untersuchten Größen beschränkt. Positiv zu bewerten ist die 
prinzipielle Abhängigkeit vom Turgor während der Xylogenese (ALTMAN et al. 1996;  
AREND & FROMM 2003; HSIAO 1973; PASSIOURA & FRY 1992). Die Determination der 
Zellgröße ist auch von der Versorgung mit Assimilaten, beispielsweise mit Saccharose, 
abhängig (KRABEL 2000). Bei reduzierter Photosyntheseleistung infolge einer verringerten 
stomatären Leitfähigkeit bei defizitärer Wasserversorgung kommt es auch zu einer redu-
zierten Versorgung der noch nicht ausdifferenzierten Zellen. Eine Folge ist die Bildung 
verkleinerter Xylemzellen. Deshalb ist die Trockenheitsreaktion anhand der Zelldimen-
sionen ablesbar.  
Die vorgelegten Untersuchungen zeigen aber, dass die mittlere Jahrring-FL im juvenilen 
Holz nur bei deutlichem Mangel an pflanzenverfügbarem Wasser reagiert (vgl. SCHULZ 
1962). Auch ist die trockenheitsbedingte Reaktion der FL jahreszeitlich auf den Frühsom-
mer beschränkt (AREND & FROMM 2007). Eine Eingrenzung der FL-Untersuchungen auf 
den sensitiven Jahrringbereich könnte die Trockenheitsreaktion der Aspen eventuell besser 
abbilden. Positiv zu bewerten ist auch, dass eine deutliche genetische Komponente an der 
Variabilität von Faserlängenwerten in der Gattung Populus mehrfach belegt wurde 
(MEYER-UHLENRIED 1958, 1959; YANCHUK et al. 1984). Der Laboraufwand zur Unter-
suchung der FL ist relativ hoch. Die Messungen können ausschließlich an entnommenem 
Holz, das heißt retrospektiv vorgenommen werden. Dabei muss wegen großer 
FL-Unterschiede entlang des Stammes auf eine exakt gleiche Entnahmestelle geachtet 
werden (MEYER-UHLENRIED 1958). Das ist beispielsweise an Stammfußscheiben nach der 
Ernte möglich. Verläufe von Juvenilitätstrends können sehr gut ausgewertet werden.  
4.2.3.3 Gefäßgliedlänge 
Die Gefäßgliedlängen (GL) in adultem Aspenholz variieren um Mittelwerte von 670 µm 
(P. tremuloides, siehe PANSHIN & DE ZEEUW 1980). In der Kartierungspopulation bleibt 
die GL im juvenilen Holz unter der Hälfte dieser Länge, die Referenzbäume erreichen im 
zehnten Jahrring 342 µm. AREND & FROMM (2007) maßen Werte knapp über 400 µm in 
juvenilem Holz einer euroasiatischen Hybridpappel.  
Die physiologischen Auswirkungen kurzer Gefäßglieder sind nicht geklärt. Sie spiegeln 
Stressbedingungen am Standort wider (BAAS et al. 1984; LIM & SOH 2000). Kürzere GL 
ergeben eine höhere Anzahl von Durchbrechungen relativ zur Gefäßlänge. Ob sich das in 
108 Diskussion  
Trockenvegetationsperioden auf die Saftstromleitung oder auf die Trockenheitstoleranz der 
untersuchten Aspen auswirkt, ist nicht bekannt. ZHANG et al. (1992) belegten für Gehölze 
der Rosaceae eine Abnahme der GL mit sinkender Wasserverfügbarkeit. Sie schließen auf 
eine funktionale Adaption der GL, ohne den physiologischen Wert dieser Anpassung 
bestimmen zu können. 
Die Gefäßgliedlänge (GL) hängt wie die Faserlänge (FL) vom Turgor und damit auch von 
der Bodenwasserverfügbarkeit ab (AREND & FROMM 2003; PASSIOURA & FRY 1992).  
Unter den phänotypischen Eigenschaften zeigt die Entwicklung der GL in der Kartierungs-
population neben der röntgendensitometrischen Holzdichte (RD) die höchste Sensitivität 
für Trockenheit. Die Gefäße passten sich bereits im ersten Jahr nach der Pflanzung an 
Wassermangel an. Zudem erholte sich die GL vergleichsweise langsam. So stieg der popu-
lationsspezifische Mittelwert nach dem Ende der Trockenstressperiode 2000 sehr langsam 
über die Jahre 2001 und 2002 an.  
Im Vergleich zur FL war die GL im Jahrring 2003 vom extrem negativen atmosphärischen 
Wasserpotenzial beeinflusst und nahm leicht ab. Während dessen war die FL weiter ihrem 
Juvenilitätstrend gefolgt und angestiegen. Daran wird sichtbar, dass es neben der  
Abhängigkeit der GL von der Bodenfeuchte auch eine bedeutende Empfindlichkeit gegen-
über extrem negativen Wasserpotenzialen der Atmosphäre gibt.  
Für die Nutzung der GL als Untersuchungsparameter der Trockenheitsreaktion von Aspen 
ist das von Vorteil. Als nachteilig ist zu bewerten, dass die Auswirkungen einer veränder-
ten GL auf die hydraulische Architektur nicht klar sind. Erbliche Komponenten bei der 
Variabilität der GL-Werte sind deutlich vorhanden. Die Möglichkeit zur Untersuchung der 
Trockenheitsreaktion anhand von Juvenilitätstrends ist wie auch bei der FL gegeben. Die 
GL kann gemeinsam mit der FL in einer Probe gemessen werden. 
4.2.3.4 Gefäßlumenquerschnittsfläche 
Einer der wichtigsten Faktoren zur Steuerung der Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG) bzw. 
von Durchmesser und Form dieser Fläche ist der Zellinnendruck während der Xylem-
differenzierung (vgl. Kap. 4.2.3.2 (Seite 106) sowie AREND & FROMM 2003). Dadurch ist 
die AG deutlich von der Wasserverfügbarkeit im Boden abhängig. Die Mittelwerte in  
adultem Holz von Hybridpappeln variieren bei SCHUME et al. (2004) je nach Bodenwas-
serverfügbarkeit zwischen 6.200 µm² und 7.600 µm². Die Jahrring-Mittelwerte der Kartie-
rungspopulation (juveniles Holz) betragen etwa ein Zehntel davon. Jedoch erreicht das 
größte gemessene Gefäß (Baum 29, Jahrring 2003) mit einer Fläche von ca. 6.900 µm² die 
Größenordnungen des adulten Pappelholzes. Es kann darauf geschlossen werden, dass die 
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Aspen im Verlaufe des Maturationsprozesses ähnliche AG-Werte wie die Hybridpappeln 
erreichen. 
Hohe Biomasseerträge von Pappeln stehen mit einer effizienten Saftstromleitung in  
Zusammenhang (BLAKE et al. 1996; BUNGART 1999). Besonders effizient leiten große  
Gefäße, denn der Volumenstrom nimmt dem Gesetz von Hagen-Poiseuille folgend bei un-
veränderten Randbedingungen mit der vierten Potenz des Radius von Kapillaren zu 
(TYREE & ZIMMERMANN 2002; ZWIENIECKI et al. 2001). Die überlegene Biomasseleistung 
des Baumes 29 kann deshalb auf seine durchschnittlich größeren Gefäßlumina und eine 
daraus folgende effizientere Saftstromleitung zurückgeführt werden.  
Auf die Saftstromleitfähigkeit von Holz hat auch die Länge der Gefäße einen Einfluss 
(TYREE & ZIMMERMANN 2002). Die Gefäßlänge ist positiv mit der AG korreliert 
(ZIMMERMANN & JEJE 1981). Sehr lange Gefäße (>15 cm) kommen in Aspenholz nur zu 
einem Anteil von unter fünf Prozent vor (BLAKE et al. 1996; ZIMMERMANN & JEJE 1981). 
Diese Seltenheit von sehr langen und weitlumigen Gefäßen steht in Einklang mit den  
Beobachtungen der vorgelegten Arbeit. Die AG in der Kartierungspopulation ist in allen 
Jahrringen stark linkssteil verteilt. 
Die Effizienz und die Sicherheit der Saftstromleitung stehen in einer Wechselbeziehung 
zueinander. Größere Gefäßlumina bedeuten eine größere Gefahr für Behinderungen des 
Saftstromes bei Trockenstress durch Kavitationen bzw. Embolien (SPERRY et al. 2006; 
SPERRY et al. 2008; TYREE et al. 1994). Doch führt eine erhöhte AG nicht automatisch zu 
einer verringerten Trockenheitstoleranz. HARVEY & VAN DEN DRIESSCHE (1997) unter-
suchten trockenheitstolerante Klone und stellten fest, dass diese weitere Gefäße und eine 
höhere Saftstromleitfähigkeit hatten als die untersuchten trockenheitsanfälligen Klone. 
Für die AG ist in den Jahrringen von Quercus suber ein Juvenilitätstrend beschrieben  
worden, dessen Verlauf demjenigen der Gefäßgliedlängen- bzw. Faserlängentrends ähnelt 
(LEAL et al. 2007). Der deutliche Anstieg der AG zum Jahrring 2003 in der Kartierungs-
population beschreibt ebenfalls einen derartigen Juvenilitätstrend. Dieser Trend belegt, 
dass sich das Verhältnis zwischen Effizienz und Sicherheit der Saftstromleitung (SPERRY 
et al. 2006; TYREE et al. 1994) hin zu einer höheren Effizienz verschob.  
In den ersten drei Jahrringen ist dieser Trend durch die noch nicht vollständig ausgeprägten 
Wurzelsysteme der Bäume nach dem Verpflanzen gedämpft. Der Kurvenverlauf der AG 
beschreibt zunächst in den ersten drei Jahren eine heftige Trockenheitsreaktion, um danach 
anzusteigen. Im Jahrring 2003 bei guter Bodenwasserversorgung ist kein Rückgang des 
populationsspezifischen Mittels abzulesen. Das bedeutet, dass die AG wie auch schon die 
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Faserlänge und der Radialzuwachs stärker auf den Mangel an pflanzenverfügbarem Wasser 
im Boden reagiert (Jahr 2000). Die AG reagiert jedoch nicht auf strenge atmosphärische 
Wasserpotenziale bei guter Grundwasserversorgung (2003). 
Die Untersuchungen zur AG sind davon abhängig, ob geeignete Querschnittspräparate  
gefertigt werden können. Der Aufwand für die digitale Bildanalyse ist hoch, da visuelle 
Nachkontrollen nötig sind. Besonders schwierig stellte sich die Arbeit mit juvenilem Holz 
dar. Hier sind die Zellen vergleichsweise klein und sehr hohe Auflösungen der Digitalauf-
nahmen sind erforderlich. Scanner mit einer realen Bildauflösung ab etwa 5.500 dpi (ohne 
Interpolation) scheinen geeignet. Die digitale Nachbearbeitung muss sehr genau auf die 
einzelnen Scans abgestimmt sein. Bei der Wandlung der Aufnahmen in reine Binärdateien 
(Schwarz-Weiß) kommt es zuweilen zu einer Verkleinerung der dargestellten Lumina, so 
dass die hier präsentierten Ergebnisse mit einer Unterschätzung behaftet sind. In juvenilem 
Holz sind die Gefäße deutlich kleiner als in adulten Jahrringen. Deshalb musste der 
Schwellenwert zur Unterscheidung von Faserlumina und Gefäßlumina auf 200 µm²  
gesenkt werden (im Vergleich dazu: adultes Aspenholz 625 µm², KOSTIAINEN 2008).  
Dennoch sind möglicherweise nicht alle kleinen Gefäße erfasst. In engen Jahrringen mit 
sehr kleinen Gefäßen kann dieser systematische Fehler zu Verzerrungen geführt haben.  
Trotzdem ist der Nutzen der AG als Größe mit Bezug zur Produktivität unter Trockenheit 
positiv zu bewerten. Sie ist geeignet, Trends im Gleichgewicht von Sicherheit und Effi-
zienz der Saftstromleitung unter Trockenheit abzubilden. Es kann angenommen werden, 
dass eine Begrenzung der Untersuchungen der AG auf Jahrringbereiche, die im Frühsom-
mer entstanden, zu einem Informationszuwachs über die Trockenheitstoleranz der unter-
suchten Individuen führt. 
4.2.3.5 Gefäßdichte 
AREND & FROMM (2007) haben einjährige Hybridpappeln einer Trockenstressbehandlung 
unterzogen und dabei eine Verringerung der Gefäßlumenquerschnittsfläche bei gleichzeiti-
ger Zunahme der Gefäßdichte (GD) innerhalb eines Jahrringes festgestellt. Deshalb war für 
die vorliegenden Untersuchungen an Aspe erwartet worden, dass die GD in Jahrringen der 
Trockenjahre 2000 und 2003 ebenfalls zunehmen würde. Die Kartierungspopulation zeigt 
jedoch ein gegensätzliches Verhalten. Eine geringe abnehmende Tendenz der GD unter 
Stress (2000 und 2003) im Vergleich zum jeweiligen Vorjahr ist sichtbar. Anhand dieser 
Ergebnisse konnte kein eindeutiger Zusammenhang zwischen Trockenstressintensität und 
Gefäßdichte gezeigt werden.  
Möglicherweise spiegelt die GD nicht die tatsächliche Anzahl von Gefäßen wider. Häufig 
bildeten zwei Gefäße eine elliptische Gruppierung. So war es auch im Falle des größten 
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beobachteten Gefäßes mit der Nummer 965 und seines Nachbargefäßes (Abbildung 12, 
Seite 60). Es ist anzunehmen, dass es sich bei einer solchen Gefäßgruppe bzw. -reihe um 
eine einzelne kompartimentierte Leitungsröhre handelt, in deren Querschnitt der Übergang 
einzelner Gefäße abgebildet ist. Dadurch könnte die GD in den radial ausgerichteten  
Gefäßübergängen bzw. Gefäßgruppen überschätzt sein. Derartige Gefäßgruppen bzw. 
-reihen sind für mehrere Baumarten typisch (WAGENFÜHR 2007). 
Die Deutung der Ergebnisse zur Gefäßdichte (GD) hinsichtlich eines Trockenheitsein-
flusses ist nicht abschließend möglich. Zudem zeigen die Ergebnisse keine gut erklärbare 
Veränderung in Abhängigkeit vom Kambiumalter (vgl. LEAL et al. 2007). Die Jahrringe 
lassen sich zwei unterschiedlichen Entwicklungsphasen zuordnen: 1998 bis 2000  
 (Kambiumalter 1 bis 3) und 1999 bis 2003 (Kambiumalter 4 bis 6). Dabei wurden für die 
erste Phase entgegen den Erwartungen geringere populationsspezifische Gefäßdichten  
gemessen. Insgesamt liegen die Mittelwerte für die GD deutlich über den Beobachtungen 
von SCHUME et al. (2004). Diese Autoren hatten eine Zunahme der GD in adultem Holz bei 
Wassermangel von etwa 45 auf 60 Stück je mm² beobachtet. Die Nutzung der GD als Para-
meter der Trockenheitstoleranzbewertung von juvenilen Aspen zu Selektionszwecken kann 
nicht empfohlen werden. 
4.2.3.6 Potenziell Saftstrom leitender Querschnittsflächenanteil 
In Hybridpappeln liegt der Anteil der aufsummierten Gefäßlumenflächen an der betrach-
teten Jahrringquerschnittsfläche (potenziell Saftstrom leitender Querschnittsflächenanteil, 
LQ) geringfügig über 25 % (KERN et al. 2005; MEYER-UHLENRIED 1958; SCHUME et al. 
2004). Die Kartierungspopulation weist weit darunter liegende Werte auf (durchschnittlich 
maximal 12 % im Jahrring 2003). Das Ansteigen der LQ-Werte mit zunehmendem  
Kambiumalter deutet auf einen Juvenilitätstrend hin. Eine hohe Sensitivität des LQ gegen-
über mangelnder Wasserverfügbarkeit ist anhand des leicht fallenden Trendverlaufes bis 
zum Stressjahr 2000 abzulesen. Im Jahrring 2003 stieg der LQ deutlich an. Die Entwick-
lung des LQ gleicht somit am ehesten derjenigen der Faserlänge. Auch für den LQ ist  
deshalb anzunehmen, dass er auf die Verfügbarkeit von Bodenwasser, aber nur in geringer 
Weise auf das atmosphärische Wasserpotenzial reagiert. 
Die Interpretation des LQ bezüglich der Trockenheitstoleranz der Aspen in einem Jahr 
erscheint nicht eindeutig möglich. Die Messungen am Jahrring 2000 ergaben, dass sowohl 
die Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG) als auch der Radialzuwachs (ir) abnehmen. Als 
Folge sank der populationsspezifische LQ im Jahr 2000. Theoretische Überlegungen  
führen jedoch zu dem Schluss, dass Trockenheit nicht in jedem Falle eine Veränderung des 
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LQ nach sich zieht. Nehmen die kumulativen Gefäßlumenfläche und die Jahrringbreite 
unter Trockenheit im gleichen Verhältnis ab, so ändert sich der LQ als Quotient der beiden 
Werte nicht. Zudem kann der LQ nicht die tatsächlich zur Saftstromleitung genutzte  
Querschnittsfläche beschreiben. Diese hängt vom Grad der Embolisierung und von der 
Weiterbenutzung älterer Jahrringe ab (SPERRY et al. 1994). 
Deshalb kann der LQ als einzeln betrachtete Größe hier nicht zur Untersuchung der  
Trockenheitstoleranz von Aspen einbezogen werden. 
4.2.3.7 Hydraulisch gewichteter Gefäßlumendurchmesser 
Der hydraulisch gewichtete Gefäßlumendurchmesser (Dh) bezeichnete einen theoretischen 
Wert, der die maximale Leitfähigkeit des Xylems in der Ebene des Querschnittes  
beschreibt (LEWIS & BOOSE 1995; TYREE & ZIMMERMANN 2002). Für Aspen sind ver-
gleichbare Werte in der Literatur nicht zu ermitteln. An Gemeiner Birke (Betula pendula), 
ebenfalls eine zerstreutporige Holzart, wurden Werte zwischen 20 und 50 µm errechnet 
(SELLIN et al. 2008). Die populationsspezifischen Mittelwerte der Kartierungspopulation 
haben ebenfalls diese Größenordnung. 
Der juvenile Trend des Dh ähnelt dem der Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG). Wie auch 
die AG verdeutlicht der Dh, dass sich das Gleichgewicht zwischen der Effizienz und der 
Emboliegefährdung beim Wasserferntransport in den untersuchten juvenilen Aspen mit 
zunehmendem Kambiumalter in Richtung effizienterer Leitung und geringerer Sicherheit 
verschiebt (TYREE & ZIMMERMANN 2002). 
Die tatsächliche Leitfähigkeit des Jahrringes kann mit dem Dh nicht erfasst werden. Die 
Gefäßlänge sowie die Gefäßverbindungen über Tüpfel blieben bei den hier beschriebenen 
Untersuchungen unberücksichtigt (vgl. auch KOLB & SPERRY 1999; SPERRY et al. 1996; 
TYREE & EWERS 1991). Auch berücksichtigt diese Größe nicht, dass die Lumenquer-
schnitte meist keine ideale Kreisform haben (LEWIS & BOOSE 1995). In den untersuchten 
Jahrringen weisen die Gefäßzellen zu einem hohen Anteil elliptische oder annähernd  
isodiametrische Querschnittsformen auf. 
Der Dh, wurde in der vorliegenden Arbeit als rein rechnerische Größe aus der AG abgelei-
tet. Beide Größen werden während der Xylogenese durch den Turgor als dominierenden 
Faktor auf die Gefäßweite bestimmt. Es ergaben sich aus dem Dh keine detaillierteren oder 
zusätzlichen Erkenntnisse über die Trockenstressreaktionen der Aspen als aus den 
AG-Untersuchungen (Kap. 4.2.3.4, Seite 108). 
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4.2.4 Zusammenfassung zur Eignung physiologischer Größen 
4.2.4.1 Baum 29 
Mit deutlichem Abstand erbrachte der Baum 29 die besten Wuchsleistungen. Aus  
pflanzenphysiologischer Sicht ist eine derart überlegene Leistung innerhalb einer Gruppe 
einer F1-Nachkommenschaft nur dadurch zu erklären, dass der Baum allen möglichen 
Stresssituationen, denen die Bäume der Kartierungspopulation in gleichem Maße aus-
gesetzt gewesen sind, besser widerstehen konnte als alle anderen Genotypen. Er ist mit den 
Trockensituationen, die sich innerhalb der Sommermonate der meisten Vegetations-
perioden ergeben, aber auch mit insgesamt trockeneren Jahren besser fertig geworden. 
Deshalb entspricht dieser Baum am besten dem Ziel der Minimierung der Ertragseinbußen 
unter Trockenheit. Nach den vorliegenden Ergebnissen stellt dieser Baum den trocken-
heitstolerantesten Genotyp der Kartierungspopulation dar. 
Es stellt sich die Frage, zu welchen Anteilen seine Überlegenheit durch die vorteilhaften 
äußeren Faktoren in der Versuchsanlage bzw. durch seine genetischen Eigenschaften  
erklärbar ist.  
Seine weitlumigen Gefäße ermöglichten ihm eine effiziente Saftstromleitung, die wieder-
um die Assimilation und das Wachstum begünstigen. Trotz der Möglichkeit zur effizienten 
Saftstromleitung hatte der Baum 29 in den Jahrringen 2002 und 2003 unter normaler bzw. 
sehr guter Wasserverfügbarkeit eine deutlich über dem populationsspezifischen Mittel  
liegende intrinsische Wassernutzungseffizienz (repräsentiert durch δ13C). Auch lag seine 
Holzdichte in Trockenjahren trotz der weiten Gefäße nur geringfügig unter dem popu-
lationsspezifischen Mittel. Dadurch genoss er in diesen Jahren einen höheren Schutz vor 
Embolien als jene wüchsigen Bäume mit vergleichsweise leichtem Holz (JACOBSEN et al. 
2005). 
4.2.4.2 Merkmalskombinationen 
Die allgemeine Definition für die Trockenheitstoleranz einer Aspe im engeren Sinne  
besagt, dass der Ertragsrückgang des Genotyps unter Trockenheit minimal ist (siehe 
„Zielsetzung und Herangehensweise“, Seite 17). Dazu muss der Genotyp Eigenschaften 
der Angepasstheit an Trockenheit aufweisen. Die Eignung der untersuchten Eigenschaften 
wurde in Bezug auf den nötigen Untersuchungsaufwand und den entgegenzustellenden 
Erkenntnisgewinn über die Trockenheitstoleranz in den vorhergehenden Kapiteln disku-
tiert. Daraus wird die folgende Kombination von Merkmalen zur Erkennung von trocken-
heitstoleranten Aspen abgeleitet:  
Ein Genotyp kann dann als trockenheitstolerant selektiert werden, wenn er sowohl eine 
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hohe Biomassegesamtleistung (BM) mit einer hohen intrinsischen Wassernutzungs-
effizienz (repräsentiert durch δ13C) als auch eine effiziente Saftstromleitung (→ AG) mit 
der bestmöglichen Sicherheit bei der Saftstromleitung (→ RD) verbindet.  
Die berücksichtigten vier Merkmale beinhalten zwei ertragsbezogene (BM, AG) und zwei 
auf die Trockenheitsanpassung bezogene Parameter (δ13C, RD). In der untersuchten  
Population korreliert δ13C in den Jahrringen 2002 und 2003 gering mit einer höheren Bio-
massegesamtleistung (Tabelle 6). δ13C des Jahrringes 2003 weist zum Radialzuwachs (ir) 
desselben Jahrringes ebenfalls eine geringe positive Korrelation auf.  
 
Tabelle 6: Korrelationskoeffizienten rs (Spearmans’ Rho) für die Beziehungen zwischen der Bio-
masse gesamtleistung bzw. den Radialzuwächsen (ir) 2000 und 2003 der Kartierungspopulation 
mit den Eigenschaften der Jahrringe 2000 (umfassendes Wasserdefizit) und 2003 (extrem  
negatives atmosphärisches Wasserpotenzial bei guter Grundwasserversorgung). * = signifikant bei 
α = 0,1; ** = signifikant bei α = 0,05.  
 
Table 6: Correlation coefficients rs (Spearman’s Rho) for the relationship between aggregate bio-
mass (BM) or the radial increments (ir) of the years 2000 and 2003 for the mapping population with 
the traits of the tree-rings 2000 (extensive water deficit) and 2003 (extremely negative atmospheric 
water potential in combination with abundant soil water supply). * = significant at α = 0.1; 
** = significant at α = 0.05.  
 



















Faserlänge FL 0,129** - 0,523** 0,158** 0,478** 
Gefäßgliedlänge GL -0,038** - 0,350** -0,045** 0,291** 
Radialzuwachs ir 0,665** - 0,883** - - 
Gefäßlumenquerschnittsfläche AG 0,277** - 0,520** 0,549** 0,434** 
Hydraulisch gewichteter  
Gefäßlumendurchmesser Dh 
0,349** - 0,563** 0,587** 0,459** 
Gefäßdichte GD -0,107** - -0,093** 0,120** -0,042** 
Saftstrom leitender Querschnittsanteil LQ -0,001** - 0,399** 0,273** 0,361** 
röntgendensitometrische Holzdichte RD 0,175** - -0,045** 0,023** 0,019** 
Kohlenstoffisotopensignatur δ13C - 0,225** 0,309** - 0,228** 
Sauerstoffisotopensignatur δ18O - 0,186** 0,316** - 0,187** 
 
Keine der Korrelationen zwischen der RD und der BM oder der RD und dem ir ist signifi-
kant. Tendenziell korreliert die RD des Jahrringes 2000 schwach positiv und die RD des 
Jahrringes 2003 schwach negativ mit der Biomassegesamtleistung. Die Beziehung der RD 
in den Jahrringen 2000 und 2003 zu den korrespondierenden Radialzuwächsen (ir) ist 
schwach positiv.  
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Mit diesen Analyseergebnissen kann gezeigt werden, dass die Trockenheitsanpassungen 
der untersuchten Population in den Jahren 2000 und 2003 nicht oder nur schwach zum 
Rückgang des Gesamtertrages führten. Für ein höheres δ13C ist ein förderlicher Effekt auf 
die Biomassegesamtleistung bzw. den ir der Kartierungspopulation abzuleiten. 
4.3 Bewertung des Trockenheitstoleranzrankings 
4.3.1 Drought-Tolerance-Index nach FERNANDEZ (1992) 
Einen Überblick über mögliche Methoden der Bewertung der Trockenheitstoleranz in ein-
jährigen landwirtschaftlichen Kulturpflanzen geben ARAUS et al. (2002), CATTIVELLI et al. 
(2008), FERNANDEZ (1992) sowie FISCHER & MAURER (1978). Wie auch bei einjährigen 
Kulturpflanzen musste bei der vorliegenden Arbeit an Populus tremula beachtet werden, 
dass die meisten Trockenheitsanpassungen zu einem Absinken des Anbauertrages führen 
können. Eine Bewertung der Trockenheitstoleranz allein anhand von Merkmalen der  
Angepasstheit kann deshalb nicht ausreichen. Die Bewertung der Trockenheitstoleranz 
muss vielmehr zur Identifikation derjenigen Genotypen führen, deren Anpassungsfähigkeit 
nicht allein zum Überleben, sondern darüber hinaus auch eine Minimierung ihres Ertrags-
rückganges unter trockenen landwirtschaftlichen Anbaubedingungen ermöglicht. Indizie-
rungen zur züchterischen Trockenheitstoleranzbewertung von Waldbaumarten wurden in 
der Literatur nicht festgestellt. Deshalb wurde das Grundprinzip eines landwirtschaftlichen 
Trockenheits-Toleranz-Index (FERNANDEZ 1992, Drought-Tolerance-Index, DTI, Glei-





YYDTI =  
(4.1) 
Die Indizierung nach Fernandez (1992) beachtet die Ertragsleistung eines Individuums 
bzw. einer Sorte unter Trockenheit bzw. Trockenstress (yield under stress, SY ), seine  
potenziell mögliche Leistung bei guter Wasserverfügbarkeit ( PY ), sowie die mittlere  
potenzielle Ertragsleistung der Gruppe aller Genotypen bzw. Sorten ( PY ). 
Zur Ermittlung von PY  und PY  werden üblicherweise Vergleichsanbauten unter Bewässe-
rungsbedingungen angelegt (EHDAIE et al. 2003; GOLABADI et al. 2006; OBER et al. 2004). 
Für die Kartierungspopulation der F1-Aspen war das nicht realisierbar. In der vorgelegten 
Arbeit wurden dazu der dem Juvenilitätstrend des jeweiligen Baumes nach zu erwartende 
Radialzuwachs ( PY  → rPi ) sowie das Mittel aus diesen Werten ( PY  → Pri ) berechnet. 
Dadurch konnte auf einen Vergleichsanbau verzichtet werden. 
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Die Ergebnisse zum DTI innerhalb der Kartierungspopulation zeigen den gewünschten 
Effekt: Die Neigung der Regressionsflächen in den dreidimensionalen Diagrammen 
(Abbildung 18, Seite 66) verdeutlicht, dass Genotypen mit einem hohen potenziellen und 
einem hohen Ertrag unter Trockenheit die höchsten DTI-Werte zugewiesen bekommen. 
Damit werden sie als die trockenheitstolerantesten Individuen bewertet. Diejenigen Geno-
typen mit niedrigem Ertragspotenzial und niedrigem Trockenertrag erlangen die niedrigs-
ten Werte. Das trifft in gleicher Weise auf beide untersuchte Trockenstressjahre zu. In  
beiden Jahren ist der Baum 29 mit dem besten DTI bewertet worden. Daneben war er der 
ertragreichste Genotyp der Population. Insgesamt wurden Bäume mit hohem Biomasse-
Gesamtertrag trockenheitstoleranter bewertet. Deshalb hätte ein Trockenheitstoleranz-
ranking anhand des Gesamtertrages zu ähnlichen Ergebnissen geführt wie das 
DTI-Ranking und womöglich vollständig ausgereicht. Weitere kritisch zu bewertende  
Eigenschaften des DTI werden nachfolgend erörtert: 
(1) Der Vergleichsanbau sowohl unter trockenen als auch unter gut wasserversorgten 
Bedingungen ist für Pappeln im Rahmen von forstlichen Herkunftsversuchen  
möglich (MÁTYÁS 1996). So kann der DTI beispielsweise gut für den Vergleich der 
Trockenheitstoleranz von Pappelklonsorten angewandt werden. Jedoch sind gezielt 
bewässerte Versuchsanlagen aufgrund der Langlebigkeit und der Größe der Bäume 
praktisch schwer realisierbar und mit einem hohen Aufwand verbunden. Für die  
untersuchte Kreuzungspopulation von Aspen erwies sich zudem das Verklonen als 
schwierig. Jeder einzelne Genotyp hätte für eine Versuchswiederholung unter einem 
anderen Wasserregime verklont werden müssen. Jedoch lassen sich Aspen nicht 
durch einfache Steckholzvermehrung multiplizieren. Die Vervielfältigung schlecht 
wüchsiger Individuen im Grünstecklingsverfahren gelingt ebenfalls nur selten und 
schlug im Rahmen der Untersuchungen mehrfach fehl. 
(2) Der DTI berücksichtigt lediglich den Ertrag als Trockenheitstoleranzweiser. Es  
können keine physiologischen Eigenschaften einbezogen werden, die mit einer  
Anpassungsfähigkeit bzw. Angepasstheit an Trockenheit verbunden sind. 
4.3.2 Versuch einer Indizierung unter Einbeziehung physiologischer Angepasstheit 
an Trockenheit 
Aufgrund der geringen Eignung des DTI (siehe oben) zur Bewertung der Trockenheits-
toleranz der untersuchten Kartierungspopulation wird hier eine andere Indizierungs-
methode mit vorläufigem Charakter vorgeschlagen und am Beispiel des Jahrringes 2003 
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der Bäume der Kartierungspopulation erläutert. Der Index wurde Trockenheitstoleranz-
index (TTI) genannt. Die Herleitung ist nachfolgend beschrieben. 
Gemäß der zusammenfassenden Bewertung der untersuchten phänotypischen Eigen-
schaften im Diskussionskapitel (4.2.4.2, Seite 113) kann ein Genotyp einer Population 
dann als trockenheitstolerant gelten, wenn seinem überdurchschnittlichen Radialzuwachs 
(ir) ein ebenfalls überdurchschnittlicher Wert der 13C-Isotopensignatur (δ13C) gegenüber-
steht. Außerdem kann ein Baum als trockenheitstolerant angesehen werden, wenn er eine 
überdurchschnittliche Gefäßlumenquerschnittsfläche (AG) mit einer überdurchschnittlichen 
röntgendensitometrischen Holzdichte (RD) verbindet.  
Die Abweichungen eines Einzelbaumwertes bezüglich der genannten Merkmale vom  
Populationsdurchschnitt können nicht direkt miteinander verglichen werden, da alle vier 
Größen mit unterschiedlichen Einheiten behaftet sind. Durch eine z-Standardisierung  
können die Abweichungen vergleichbar gemacht werden.  
Ist das geometrische Mittel über die vier z-Werte ( RDACi zzzz Gr ;;; 13δ ) eines Baumes größer 
als Null, so ist seine Trockenheitstoleranz als überdurchschnittlich zu bewerten. Je höher 
das Mittel der vier z-Werte des Einzelbaumes liegt, desto besser ist seine Trockenheits-
toleranz. Für die negativen z-Werte gilt das entsprechende Gegenteil.  
Das arithmetische Mittel der vier baumspezifischen z-Werte wäre für Verzerrungen durch 
extrem große einzelne z-Werte anfällig. Dadurch würden beispielsweise jene Bäume mit 
einer extrem überdurchschnittlichen Wuchsleistung aber einer schlechten Angepasstheit 
ungewollt einen hohen TTI erhalten. Deshalb wurde nicht das arithmetische Mittel sondern 
das geometrische Mittel berechnet, das nicht für derartige Verzerrungen anfällig ist.  
Für negative Radikanten in der Wurzel des geometrischen Mittels gibt es keine Lösung im 
Bereich der reellen Zahlen. Dadurch wäre der TTI nicht definiert. Um die Standardnormal-
verteilungen der z-Werte vollständig in den positiven Bereich zu verschieben und damit 
negative Radikanten zu vermeiden, wurde zu jedem baumspezifischen z-Wert der Sum-
mand 10 addiert. Die Parameter für die zugrunde gelegten Standardnormalverteilungen der 
z-Werte lauteten somit 10=z  (abweichend von 0=z ) und 1=σ .  
Abschließend wurde der Wert 10 vom geometrischen Mittel subtrahiert. Dieser zu subtra-
hierende Wert entspricht jenem, der zuvor zu allen z-Werten hinzuaddiert wurde. Er wurde 
nicht mathematisch hergeleitet, sondern angenähert.  
Die folgende Formel verdeutlicht die Berechnungsvorschrift für den TTI eines Baumes als 
das geometrische Mittel seiner baumspezifischen z-Werte (Gleichung 4.2). 
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( ) 10)10)(10)(10)(10(4 13 −+++−+= RDACi zzzzTTI Gr δ  (4.2) 
Die Ergebnisse des TTI-Rankings sind grafisch dargestellt (Abbildung 23). Analog zum 
DTI (Abbildung 18, Seite 66) wurden Regressionsflächen berechnet. Deren Neigung  
belegt, dass der TTI annähernd die erwünschte Bewertung leisten kann. Trockenheits-
tolerante Individuen erhalten einen höheren TTI.  
Wie schon bei der Bewertung mit dem DTI, erhielt der Baum 29 den ersten Rang im 
TTI-Ranking. Die Reihenfolge der Platzierungen ist gegenüber dem DTI verändert. Zum 
Beispiel weisen die bestbewerteten vier Bäume (29, 121, 86, 17) alle eine hohe Wasser-
nutzungseffizienz auf. Der Baum 121, der im DTI-Ranking 2003 den 14. Rang zugewiesen 
bekam, verband seine weit überdurchschnittliche Wassernutzungseffizienz (repräsentiert 
durch δ13C) mit einer überdurchschnittlichen RD, aber nur einem mittleren ir und einer 
mittleren AG. Die anderen drei Bäume verbanden hingegen ihre hohe Wassernutzungseffi-
zienz mit einem hohen ir und einer hohen AG, aber nur einer mittleren RD. Dieses Beispiel 
veranschaulicht, dass die gleichberechtigte Bewertung der Wuchsleistung (repräsentiert 
durch → ir), der Effizienz bei der Saftstromleitung (→ AG), der Wassernutzungseffizienz 
(→ δ13C) sowie der Anfälligkeit für Embolien (→ RD) mit dem TTI annähernd möglich 
ist. Dabei waren keine potenziellen Ertragswerte erforderlich.  
Am TTI-Ranking kann auch die überaus bedeutende Rolle einer hohen Wassernutzungs-
effizienz bei der Trockenheitstoleranzbewertung verdeutlicht werden. Die dreidimensio-
nalen Diagramme (Abbildung 23 c und d) zeigen, dass es mehrere Bäume gibt, die eine 
weit überdurchschnittliche Wassernutzungseffizienz (→ δ13C) mit einem hohen bis sehr 
hohen Zuwachs (→ ir) verbanden. Die Kombination aus einer potenziell sehr hohen Effi-
zienz der Saftstromleitung (→ AG) mit einer sehr hohen Sicherheit vor Embolien (→ RD) 
kam hingegen nicht vor. Darin kommt die Wechselbeziehung der beiden Größen AG und 
RD zum Ausdruck, die von HACKE et al. (2006) sowie SPERRY et al. (2008) beschrieben 
wird. Die Bäume mit einer besseren TTI-Bewertung, wiesen mittlere Werte für AG und RD 
auf. 
Abschließend kann gefolgert werden, dass beide Rankings (DTI: siehe Abbildung 18,  
Seite 66; TTI: siehe Abbildung 23) zu ähnlichen Platzierungen führen, wobei tendenziell 
die ertragreichen Bäume vordere Plätze zugewiesen bekommen. Beide Rankings wurden 
hier nur in einer Population vorgenommen und können mangels vergleichbarer Studien in  
Pappeln oder anderen Waldbaumarten nicht weiter verifiziert werden. Eine bessere Vali-
dierung, z. B. durch die Anwendung in weiteren Populationen oder an verklontem Material 
auf unterschiedlich wasserversorgten Standorten, ist empfehlenswert. 




b) a) Abbildung 23 Beschriftung siehe Seite 120; 
Figure 23 
For Eng. caption see page 120. 
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Abbildung 23: (vorhergehende Seite) Werteverteilung des Trockenheitstoleranzindex (TTI) für die 
Kartierungspopulation Populus tremula cv. „Graupa III“ im Trockenjahr 2003; a) Rangordnung der 
Bäume nach TTI; b) Prinzip der Gruppenzuordnung; c) und d) dreidimensionale Diagramme: TTI 
2003 über den Prädiktoren Radialzuwachs (ir) und 13C-Isotopensignatur (δ13C) sowie Gefäßlumen-
querschnittsfläche (AG) und röntgendensitometrische Holzdichte (RD). Grau abgesetzte Flächen: 
lineare Regressionen.  
 
Figure 23: (previous page) value distribution for the drought tolerance index (TTI, developed for 
the present work) in the genetic linkage mapping population Populus tremula cv. “Graupa III” in the 
drought year 2003; a) ranking of the trees according to the TTI value; b) principle of group affilia-
tion; c) and d) three-dimensional graphs for the values for TTI 2003 plotted above the predictors 
radial increment (ir) and 13C-isotope signature (δ 13C) as well as for vessel lumen cross-sectional 
area (AG) and X-ray densitometrical wood density (RD). Grey-coloured surfaces: linear regression. 
 
4.4 Genetische Kopplungsanalysen und QTL-Mapping am Genom der Aspe 
4.4.1 Genomkartierung für die parentalen Aspen 
4.4.1.1 Effizienz der Markeranalysen 
Der Erfolg einer Genomkartierung hängt unter anderem von der Bereitstellung einer genü-
genden Anzahl polymorpher DNA-Marker ab, die möglichst gleichmäßig genomweit  
verteilt sind. Genetische Kartierungen in Baumarten, z. B. mit der Two-Way Pseudo-
Testcross-Mapping-Strategie (GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994; GRATTAPAGLIA et al. 
1995), sind dann effizient, wenn die Ausbeute an generierten polymorphen DNA-Markern 
im Verhältnis zum Laborgesamtaufwand hoch ist (MALIEPAARD et al. 1997; MALIEPAARD 
2000). Dabei spielt die Informationsqualität der Marker und damit die Wahl des Marker-
verfahrens eine wichtige Rolle (NGUYEN & WU 2005). Bei der hier beschriebenen Kartie-
rung von Aspen (Populus tremula L.) wurden Mikrosatelliten-(SSR-)Marker und AFLP 
kombiniert, wie es für Kartierungen an anderen Pappelarten beschrieben worden ist 
(CERVERA et al. 2001; GAUDET et al. 2007; JORGE et al. 2005).  
Die SSR-Marker sind als genetische Ankermarker geeignet, die bei vergleichenden Studien 
zum Alignment an andere Genomressourcen, wie z. B. an Genkarten anderer Spezies oder 
an die physikalische Karte des Pappelgenoms (Komplettsequenz P. trichocarpa; KELLE-
HER et al. 2007, TUSKAN et al. 2006) dienen können. Das SSR-Verfahren ist locusspezi-
fisch, d. h. es kann nur ein Locus (selten zwei Loci) je Primerpaar untersucht werden, und 
die Markerallele werden kodominant vererbt. Spezifische Primersequenzinformationen 
sind erforderlich. Sie sind in großer Zahl für die Pappeln (Populus spp.) in Online-Quellen 
verfügbar (Kap. 2.3.2.1, Seite 34).   
Der Anteil der nicht von den getesteten Primerpaaren amplifizierten SSR-Loci ist mit 35 % 
vergleichbar mit jenem bei CERVERA et al. (2001). Dort konnten von 34 % (P. deltoides, 
P. trichocarpa) bzw. 44 % (P. nigra) der SSR-Loci keine Fragmente amplifiziert werden. 
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Wegen geringer Sequenzunterschiede zwischen den Pappelarten (HAMZEH et al. 2006) 
kann ausgeschlossen werden, dass die in der vorgelegten Arbeit nicht amplifizierten 
SSR-Loci auf dem Genom von P. tremula nicht vorhanden sind. Wahrscheinlich konnten 
die Loci deshalb nicht amplifiziert werden, weil das Primer-Annealing durch Binding-
site-Polymorphismen in der Sequenz von P. tremula verhindert wurde.  
Bei CERVERA et al. (2001) wurden zwischen 40 SSR (P. nigra) und 60 SSR (P. deltoides, 
P. trichocarpa) kartiert. Das entsprach in P. nigra 26 % der getesteten SSR bzw. 39 % in 
P. deltoides und P. trichocarpa. In der vorgelegten Arbeit (Kap. 3.4.1.1, Seite 69) ist der 
Anteil der kartierten, an P. trichocarpa entwickelten SSR mit 17 % sehr gering. Dadurch 
wurde die genetische Kartierung erschwert. Es konnten nur wenige als Anker bei der Gen-
kartierung fungierende SSR-Marker bereitgestellt werden. Eine Kartierung von zwei als 
Anker-Marker fungierenden SSR je Kopplungsgruppe hätte einen deutlich höheren finan-
ziellen Aufwand für die SSR-Untersuchungen erfordert, als die im Rahmen der Arbeit zur 
Verfügung stehenden Mittel erlaubten.  
Im Gegensatz zum SSR-Verfahren ist das AFLP-Verfahren nicht auf spezifische Primer-
informationen angewiesen (VOS et al. 1995). Es werden zeitgleich zahlreiche Loci mit  
einem Primerpaar untersucht. Dadurch ist eine höhere Markerausbeute bei einem ähnlichen 
Laboraufwand wie für das SSR-Verfahren möglich. Allerdings können einzelne 
AFLP-Marker, solange das betreffende DNA-Fragment nicht sequenziert ist, nicht als  
Anker-Marker zum Alignment dienen.   
Die geringere AFLP-Ausbeute am ALFexpress, einem Plattensequenziersystem, ist auf 
eine deutlich geringere Trennschärfe und Reproduzierbarkeit insbesondere der schwäche-
ren polymorphen AFLP-Peaks zurückzuführen. Eine bessere Trennschärfe – und dadurch 
AFLP-Ausbeute – konnte mit dem ABI-Prism System gewährleistet werden. Eine schlech-
tere Reproduzierbarkeit ist für das AFLP-Verfahren nicht außergewöhnlich (ARNAU et al. 
2001). Die Zahl der insgesamt generierten polymorphen AFLP liegt bei 405. Die Vertei-
lung dieser Marker über das Genom war nicht steuerbar, weshalb nicht ergründet werden 
kann, ob diese Markerzahl ausreichend ist, das Genom abzudecken. ZHANG et al. (2004) 
generierten für eine reine AFLP-Kartierung an P. tomentosa 782 polymorphe AFLP und 
konnten mit 218 bzw. 144 Markern davon insgesamt 19 große Kopplungsgruppen (den 
Chromosomen entsprechend) konstruieren, die jeweils 87 % bzw. 77 % der untersuchten 
Genome abdeckten. In der vorgelegten Studie wurden 144 (♀) bzw. 132 (♂) AFLP, teils 
gemeinsam mit SSR, platziert. Nicht alle Kopplungsgruppen konnten Chromosomen zuge-
ordnet werden. Neben der Bereitstellung weiterer SSR ist auch eine Erhöhung der Anzahl 
der AFLP-Marker eine geeignete Möglichkeit zu einer besseren Genomabsättigung der 
vorgelegten Karten für P. tremula. 
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Möglichst hohe Heterozygotiegrade (H) der Elternbäume sind eine wesentliche Voraus-
setzung für eine effiziente Kartierung von deren Genomen mit der Two-Way  
Pseudo-Testcross-Mapping-Strategie (RITTER et al. 1990). Die in der vorgelegten Arbeit an 
P. tremula ermittelten Werte der HSSR liegen mit 40,5 % (♀) und 41,9 % (♂) weit unter 
den von CERVERA et al. (2001) berichteten Werten. Dort liegen die HSSR für P. deltoides 
bei 63 %, für P. trichocarpa bei 75 % und für P. nigra bei 58 %. An den Vergleichen wird 
deutlich, dass die Effizienz der Kartierung unter den geringen HSSR beider Elternbäume litt. 
Die geringen HSSR können zufällig durch die Auswahl der SSR-Primerpaare verursacht 
worden sein. Verallgemeinernde Schlüsse auf die Heterozygotie jener Population in der 
Sächsischen Schweiz, aus denen die Elterbäume (P. tremula) stammen, sind nicht möglich. 
Wenn bei der Planung einer Genomkartierungsstudie mit der Two-Way Pseudo-Testcross-
Mapping-Strategie die Wahl zwischen verschiedenen Kreuzungspopulationen besteht, so 
sollte diejenige Familie bevorzugt werden, deren Parentalbäume mit dem höchsten Hetero-
zygotiegrad ausgestattet sind. 
4.4.1.2 Abstammungsanalyse 
Die Nutzung von SSR und anderen DNA-Markern zu Abstammungsanalysen oder zur  
Sortenidentifikation ist an Pappeln mehrfach beschrieben worden (BEKKAOUI et al. 2003; 
DE LUCAS et al. 2008; GAO et al. 2006; POSPISKOVA & ŠALKOVA 2006; SIGURDSSON et al. 
1995). In der untersuchten Kartierungspopulation konnte mit acht SSR-Loci eine einwand-
freie Identifikation von 57 Nachkommen vorgenommen werden, die nicht vom Pollenelter 
abstammen können. Diese Individuen trugen an anderen Loci ebenfalls zweifelhafte Allel-
kombinationen. Das sind entweder Kombinationen zweier mütterlich vorkommender  
Allele oder eines korrekten mütterlichen und eines nicht von den Eltern vererbten Allels. 
Deshalb ist es wahrscheinlich, dass die betroffenen 57 Bäume Halbgeschwister der  
F1-Nachkommen „Graupa III“ mit demselben Samenelter (♀) „Schandau 4“ waren. Eine 
sichere Aussage, wie viele unbekannte Pollenelter (♂) als Kreuzungspartner fungierten, ist 
anhand der Ergebnisse zwar nicht eindeutig möglich, da aber höchstens zwei „suspekte“ 
Allele pro Genort festgestellt wurden, ist die Wahrscheinlichkeit sehr hoch, dass es sich für 
die 57 betroffenen Halbgeschwister um ein und denselben fremden Pollenelter handelt.  
In der vorliegenden Arbeit fanden sich auch an den Genorten PMGC486 und ORPM202 
Ungereimtheiten. Mit der Template-DNA einiger nicht als Halbgeschwister identifizierter 
Individuen konnten keine PCR-Produkte amplifiziert werden. Auch für diese Individuen 
konnte deshalb eine genetische Verunreinigung nicht ausgeschlossen werden. Anhand der 
Ergebnisse der nachfolgenden Analyse zur artifiziellen Segregation ist diese Nicht-Ampli-
fikation jedoch eher auf eine Behinderung der PCR zurückzuführen. 
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4.4.1.3 Artifizielle Segregation 
Aus der Kartierungspopulation wurden 29 Individuen ausgeschlossen, die einen hohen 
Anteil fragwürdiger Segregation aufwiesen. Mit dieser vorbeugenden Auslese kann ein 
höheres Maß an Datenqualität für die Kopplungsanalyse gewährleistet werden. Das Risikio 
von falsch ermittelten Kopplungen verringert sich dadurch.  
Dennoch bleibt ein verfahrensbedingtes Risiko für die Datenqualität bestehen. Aufgrund 
der Sequenzanonymität der AFLP-Markerpeaks kann nicht ausgeschlossen werden, dass 
sich hinter ein und demselben AFLP-Peak die Fragmente zweier verschiedener Loci  
verbergen. Die Segregationsmuster zweier verschiedener Loci mit gleich großen Amplifi-
kationsprodukten können sich überdecken und eine artifiziell verzerrte Segregation der  
betrachteten AFLP-Markerbande bewirken (MECHANDA et al. 2004). Bei weiterführenden 
Arbeiten ist aus diesem Grunde ein höherer Anteil von Markern mit gesicherter Sequenz-
zuordnung der Loci, z. B. SSR, SNP oder STS, empfehlenswert. Das Risiko einer artifi-
ziellen Segregation und Distorsion an AFLP-Markern kann durch die Erhöhung der Selek-
tivität der Primer mittels einer größeren Überhangbasenzahl deutlich verringert werden 
(NIKAIDO et al. 1999). Mit einer solchen Erhöhung der Selektivität der Primerpaare ist  
jedoch auch eine Abnahme der Markerausbeute verbunden. 
4.4.1.4 Genomabdeckung 
Die ersten genetischen Kartierungen an fünf Vollgeschwisterfamilien der Nordameri-
kanischen Aspe (Populus tremuloides) mit DNA-Markern und Isoenzymen wurden von 
LIU & FURNIER (1993) veröffentlicht. Diese erste Karte für ein Populus-Genom umfasst 14 
Kopplungsgruppen (bei einer Chromosomenzahl der Spezies von 19) und deckte 664 cM 
ab. MARKUSSEN et al. (2007) nutzten eine Hybridaspenpopulation (P. tremula x P. tremu-
loides) zur Konstruktion einer genetischen Kopplungskarte mit AFLP- und SSR-Markern 
sowie einem Geschlechtslokus. Eine darauf aufbauende verbesserte Karte beinhaltet zu 
jedem der 19 Populus-Chromosomen korrespondierende Kopplungsgruppen, die über 
SSR-Marker an eine gesättigte Populus-Kopplungskarte (http://popgenome.ag.utk.edu/ 
cmap/) alignt sind (PAKULL et al. 2009).  
Neben den bestgesättigten Kopplungskarten für das sequenzierte Genom der Westlichen 
Balsam-Pappel (P. trichocarpa, TUSKAN et al. 2006; YIN et al. 2008) sind inzwischen  
Karten für einige weitere Spezies oder Hybride der Gattung Populus konstruiert worden. 
Gut markergesättigte Kopplungskarten für nordamerikanische Hybridkreuzungen 
(P. deltoides x P. trichocarpa) sind verfügbar (BRADSHAW et al. 1994; BRADSHAW 1996; 
FREWEN et al. 2000; JORGE et al. 2005; YIN et al. 2004). CERVERA et al. (2001) beschrei-
ben die Konstruktion von statistisch sicheren Framework-Karten für zwei Kartierungs-
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populationen (P. deltoides x P. trichocarpa / x P. nigra). Für weitere Pappeln bzw.  
Hybridpappeln sind dichte Genomkarten verfügbar: P. nigra (GAUDET et al. 2007), 
P. fremontii x P. angustifolia (WOOLBRIGHT et al. 2008), P. tomentosa und P. tomentosa x 
P. bolleana (ZHANG et al. 2004) oder P. deltoides (WU et al. 2000). Auch für die den Pap-
peln eng verwandten Weiden (Salix spp.) gibt es Kopplungskarten (HANLEY et al. 2002; 
HANLEY et al. 2006; RÖNNBERG-WÄSTLJUNG et al. 2005; TSAROUHAS et al. 2002).  
Bei allen neueren genannten Karten ist sowohl der Anteil nicht kartierter Marker-Loci und 
Doublets als auch die Anzahl von Kopplungsgruppen (KG) deutlich geringer als bei der 
vorliegenden Arbeit. Die meisten weitestgehend das Populus-Genom abdeckenden Karten 
haben eine genetische Länge von etwa 1.900 cM bis 2.300 cM (Überblick bei 
WOOLBRIGHT et al. 2008). Im Vergleich dazu sind die vorliegenden Karten viel kürzer  
(♀ 1.369 cM, ♂ 1.079 cM). Dadurch wird eine unvollständige Abdeckung des Genoms der 
Elternbäume „Schandau 4“ und „Lichtenhain 1“ verdeutlicht. Im Vergleich zu den 19 KG 
der gesättigten Kopplungskarte von YIN et al. (2004) mit einer Größe zwischen 73 cM und 
262,5 cM waren die KG in der vorliegenden Kartierung deutlich kürzer (♀ durchschnittlich 
46 cM; ♂ 51 cM). Das bedeutete eine bruchstückhafte Abdeckung der einzelnen KG. Die 
Hauptursache ist die geringe Anzahl platzierter SSR-Marker, deren Untersuchung im 
Rahmen der Arbeit möglich war.  
Zahlreiche der konstruierten KG beherbergen keine SSR. Im Rahmen der Kartierungen 
konnten insgesamt dreizehn KG den Chromosomen entsprechend der Nomenklatur für das 
Populus-Genom zugeordnet werden (CERVERA et al. 2001; TUSKAN et al. 2006). Ein voll-
ständiges Alignment mit Richtungszuordnung der KG ist nur dann möglich, wenn mindes-
tens zwei auf einer KG positionierte SSR als Anker dienen können. Insgesamt sechs KG 
der Consensus-Karte (siehe folgendes Kap. 4.4.1.5) können auf diesem Wege einem Align-
ment unterzogen werden. Die genetischen Distanzen zwischen den beiden betrachteten 
SSR einer KG weichen dabei um maximal 4 cM von den korrespondierenden Distanzen 
auf der Karte für P. trichocarpa (http://popgenome.ag.utk.edu/cmap/) ab. Eine Ausnahme 
bildet die größte in der vorliegenden Untersuchung kartierte KG (KG 1, paternale Karte 
„Lichtenhain 1“, 150 cM). Der darauf kartierte SSR-Marker PMGC2550 ist bei PAKULL et 
al. (2009) in 3,3 cM Abstand zum SSR PMGC2500 kartiert worden. Diese KG ist der 
größten KG (Nr. I) des Populus-Genoms zuzuordnen. PMGC2500 und PMGC2731 liegen 
auf der Karte für P. trichocarpa (http://popgenome.ag.utk.edu/cmap/) 108 cM entfernt. 
Auf der KG 1 der paternalen Karte liegen PMGC2550 und PMGC2731 nur 51 cM ausein-
ander. Auf der Consensus-Karte (Abbildung 21, Seite 80) beträgt der Abstand 61 cM.  
Es wird angenommen, dass mit zunehmender Markersättigung eine weitere Erhöhung des 
Abstands der beiden Marker auf der KG 1 der paternalen Karte eintreten würde. 
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4.4.1.5 Integration 
Mit der die beiden parentalen Karten integrierenden Consensus-Kartierung ist versucht 
worden, die Genomabdeckung der Karten zu erhöhen (vgl. HANLEY et al. 2002). Bei der 
Consensus-Kartierung, können auch die im Modus a0 x a0 vererbten AFLP-Marker, sowie 
die voll informativen SSR-Loci ohne Aufteilung in maternale oder paternale Datensätze 
einbezogen werden.  
Die Integration der maternalen und paternalen Kopplungsgruppen (KG) erbringt jedoch 
keine deutliche Verbesserung der Genomsättigung gegenüber den geschlechtsspezifischen 
Karten. Die Consensus-Genkarte umfasst deutlich mehr KG (42, siehe Anhang, Anlage V) 
als die jeweiligen parentalen Karten. Das bedeutet, dass die Consensus-Kartierung für die 
Kartierungspopulation unbefriedigende Ergebnisse erbringt. Die meisten KG der Consen-
sus-Karte vereinigen zumeist nur je eine maternale und eine paternale KG in sich, können 
aber nicht mit weiteren KG vereinigt werden. Lediglich die Consensus-Kartierung der 
KG 1 (Abbildung 21, Seite 80) trägt dazu bei, dass eine männliche und drei weibliche KG 
demselben Chromosom (Nr. I des Populus-Genoms) zugeordnet werden können. Viele 
geschlechtsspezifische KG blieben in der Consensus-Karte in derselben Form erhalten, 
ohne andere Marker aufzunehmen.  
Die Gründe für die geringe Integrierbarkeit liegen zum einen wiederum in der geringen 
Anzahl kartierter, voll informativer SSR-Loci, die als Anker fungieren können. Zum  
anderen haben die AFLP-Marker mit dem Segregationsmodus a0 x a0, die ebenfalls für 
beide Eltern informativ sind, aufgrund ihres deutlich geringeren statistischen Informations-
gehaltes nur sehr begrenzt als Anker fungiert (MALIEPAARD et al. 1997; MALIEPAARD et al. 
1998). Eventuell decken die nicht integrierten KG jeweils andere Genomabschnitte ab, die 
sich nicht oder nur in zu geringen Bereichen überdecken.  
Als weitere Ursache für eine schlechte Integrierbarkeit kommen Unterschiede in den gene-
tischen Abständen zwischen benachbarten Markern in Frage. Generell sind Rekombina-
tionsereignisse in pflanzlichen Genomen nicht gleichmäßig über Chromosomen verteilt 
(GEBHARDT et al. 1991; MÉZARD 2006; SCHNABLE et al. 1998). Deshalb können mitunter 
größere genetische Distanzen in Kopplungskarten nicht mit Markern besetzt werden (VAN 
OS et al. 2006). Zudem können solche genetischen Distanzunterschiede auch geschlechts-
spezifisch in verschiedenen Teilen der parentalen Genome, beispielsweise im Umfeld  
geschlechtsdeterminierender Loci (MING et al. 2007) oder im Umfeld resistenzbezogener 
Gene (CHELALA & AUFFRAY 2005), verursacht werden. DE VICENTE & TANKSLEY (1991) 
fanden generell eine geschlechtsspezifisch geringere Rekombinationsaktivität für männ-
liche Gameten in einer interspezifischen Kreuzung von Tomaten (Lycopersicon spp.).  
In Pinus pinaster wurden für Pollenelter 28 % höhere Rekombinationsraten beschrieben 
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(PLOMION & O'MALLEY 1996). Durch ähnliche Rekombinationsunterschiede kann die 
Consensus-Kartierung in der vorliegenden Arbeit gestört gewesen sein.  
In der Consensus-Karte können aufgrund der geringen Anzahl gemeinsam kartierter SSR 
nur die Abstände dreier SSR-Markerpaare zwischen den Geschlechtern verglichen werden. 
Alle drei SSR-Paare weisen in der Genkarte des Pollenelters einen deutlich geringeren  
genetischen Abstand auf. Zwischen den Markerloci dieser drei Paare fanden während der 
Meiose des Pollenelters zur untersuchten Kreuzung demnach weniger Rekombinationser-
eignisse statt. Die Ergebnisse zeigen zwar, dass es Rekombinationsunterschiede zwischen 
verschiedenen Kreuzungspartnern der Aspen (P. tremula) geben kann, doch können diese 
Beobachtungen auch rein zufällig und nicht geschlechtsspezifisch verursacht worden sein. 
Die vorliegende Consensus-Genkarte kann aufgrund der schlechten Integration der paren-
talen Karten das Genom der Aspe nicht wesentlich besser repräsentieren als die einzelnen 
elterlichen Karten. Zudem sind die Markerreihenfolgen gegenüber jenen der elterlichen 
Karten in einigen Fällen verändert. In diesen Fällen sind die elterlichen Karten als statis-
tisch robuster anzusehen (HANLEY et al. 2002). Die Integration half nur in geringem  
Umfang, KG zu verbinden. Doch auch mit einer deutlich besseren SSR-Sättigung der  
Karte – und eventuell dann besserer Integrierbarkeit der elterlichen KG – können die oben 
erwähnten Rekombinationsunterschiede zwischen den parentalen Genomen zu Problemen 
bei der Markeranordnung führen. Deshalb ist die Consensus-Karte nicht für das QTL-
Mapping verwendet worden. 
4.4.1.6 Segregationsdistorsion 
Segregationsdistorsion – die Abweichung von Mendel’scher Segregation – wurde an  
Genomen zahlreicher Wald- und Obstbaumarten beobachtet (ARAVANOPOULOS et al. 1994; 
BARRENECHE et al. 1998; BRADSHAW & STETTLER 1994; FOOLAD et al. 1995; KENIS & 
KEULEMANS 2005; MYBURG et al. 2003; TANI et al. 2003). Einen Überblick zu den  
möglichen Ursachen geben MYBURG et al. (2007) sowie RAE et al. (2007).  
In Markerdaten der Kartierungspopulation ist sie sowohl für AFLP- als auch für 
SSR-Marker nachweisbar. Dabei zeigen die Datensätze des Samenelters „Schandau 4“ (♀) 
deutlich seltener Segregationsdistorsion als diejenigen des Pollenelters „Lichtenhain 1“ 
(♂). Die Anteile verzerrter Marker an den kartierten Markern sind mit 12 % (♀) bzw. 
20 % (♂) relativ hoch, liegen jedoch im Rahmen der Literaturangaben (10 % (P. nigra, ♀) 
bzw. 14 % (P. nigra, ♂) bei GAUDET et al. 2007; 13 % (P. tomentosa x P. bolleana, ♀) 
bzw. 22 % (P. tomentosa, ♂) bei ZHANG et al. 2004, 44 segregationsverzerrte von 544  
kartierten Markern ≈ 8 % (P. trichocarpa x P. deltoides, ♀) bei YIN et al. 2004). Auch die 
Unterschiede zwischen den Anteilen verzerrter Marker auf der maternalen und der paterna-
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len Karte stimmen mit den ausgewählten Literaturangaben überein.  
Für die verzerrten SSR-Loci, die für beide Elternbäume informativ sind, ist ein ähnlicher 
Unterschied der Segregationsdistorsion bezüglich des Ursprungs der Allele sichtbar. Für 
die paternal vererbten Allele (♂) an sieben voll informativen SSR-Loci (ab x cd und 
ef x eg) ist Segregationsdistorsion nachweisbar; jedoch nur an einem SSR-Locus (ab x cd) 
sind die maternal vererbten Allele (♀) verzerrt. Möglicherweise handelt es sich bei den 
Unterschieden zwischen der maternalen und paternalen Segregationsdistorsion der voll 
informativen SSR-Loci um rein zufällige Beobachtungen.  
Bei den AFLP-Markern können Verzerrungen zusätzlich auch durch die bereits mehrfach 
diskutierte Möglichkeit von Kosegregation zweier gleichlanger Fragmente an verschie-
denen Loci bedingt sein (Kap. 4.4.1.3, Seite 123). 
Die Clusterbildung von verzerrten Markern auf Kopplungskarten von Populus spp. können 
Hinweise über Genombereiche liefern, die unter einem selektiven Druck standen 
(BRADSHAW & STETTLER 1994; CERVERA et al. 2001; YIN et al. 2004). YIN et al. (2004) 
beobachteten heterospezifische Segregationsdistorsion in großen Teilen dreier Chromo-
somen des von ihnen untersuchten maternalen Hybridpappelgenoms (IV, XVII und XIX). 
Für die Kartierungen am Genom von P. nigra wurden mehrere andere Cluster beschrieben 
(GAUDET et al. 2007). Darunter ist ein Cluster, auf der KG 1 im Bereich des Markers 
WMPS18. Auch in der vorliegenden Arbeit an P. tremula (Consensus-Karte) wurde um 
den Marker PMGC2550 unterhalb des SSR-Markers WPMS18 ein Cluster verzerrter  
Marker lokalisiert. Dieses stammte jedoch von der maternalen Karte und nicht wie bei 
GAUDET et al. (2007) von der paternalen Karte. 
Anhand der Literaturvergleiche sind die Ergebnisse zur Segregationsdistorsion bei der  
vorliegenden Kartierung plausibel. Es wurden auch stark verzerrte Marker mit einbezogen 
(Kap. 2.4.2.3, Seite 39), sofern es dadurch nicht zu Umordnungen der Markerreihenfolgen 
auf den Kopplungsgruppen der parentalen Karten kam. Die Verwendung solcher 
AFLP-Marker bei der Kartierung ist jedoch bei eventuellen weiterführenden Unter-
suchungen kritisch zu prüfen. Bei einer weiteren Markersättigung und Genomabdeckung 
der vorliegenden Kopplungskarten werden mögliche geschlechtsspezifische Unterschiede 
bei der Häufigkeit und Verteilung von Segregationsdistorsion über die Genome besser  
validiert und besser mit anderen Karten verglichen werden können. 
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4.4.2 QTL  
Der Erfolg eines QTL-Mappings hängt von zahlreichen Faktoren ab, die einander gegen-
seitig beeinflussen (KEARSEY & POONI 2004; WU et al. 2007). Eine grobe Untergliederung 
kann in methodisch bedingte Faktoren und natürliche, z. B. artbezogene Faktoren der  
Genomorganisation, vorgenommen werden.  
Zu den methodisch bedingten Faktoren gehören das experimentelle Design (Typ der  
Kreuzungsfamilie), die Zahl der getesteten Umwelten, der Stichprobenumfang (Größe der 
Kartierungspopulation), die statistischen Testverfahren, die erlaubte Irrtumswahrschein-
lichkeit bezüglich des statistischen Fehlers erster Art, die Fehlerquote beim Genotyping 
und Phenotyping sowie die Art des Markerverfahrens.  
Hinzu kommen viele natürliche Faktoren, etwa die Erblichkeit des untersuchten phäno-
typischen Merkmales, die statistische Verteilung der phänotypischen Messwerte in der 
Kartierungspopulation, Wechselbeziehungen zwischen QTL und Phänotyp (Pleiotropie), 
Segregationsdistorsion, die Chromosomenzahl, Mutationsraten, meiotische Rekombina-
tionshäufigkeiten zwischen QTL und den DNA-Markerloci, Rekombinationsunterschiede 
zwischen den betreffenden Eltern und andere. Im folgenden Teil kann nur auf die wich-
tigsten Faktoren eingegangen werden. 
Die Ergebnisse des vorliegenden QTL-Mappings an der Aspen-Kartierungspopulation 
werden mit denen an Genomkarten anderer Pappeln verglichen, da nach eigenen Recher-
chen bisher keine anderen QTL-Kartierungen an der Europäischen Zitter-Pappel (Populus 
tremula) gefunden wurden (RAE et al. 2006; RAE et al. 2008; STREET et al. 2006; TSCHA-
PLINSKI et al. 2006; WULLSCHLEGER et al. 2005). Die meisten dieser Arbeiten untersuchten 
ein und dieselbe Inzuchtfamilie (Familie 331). Dabei handelt es sich um eine F2-Kar-
tierungspopulation (BRADSHAW & STETTLER 1993; BRADSHAW et al. 1994), die durch 
Kreuzung zweier F1-Hybride entstand (P. trichocarpa x P. deltoides). 
4.4.2.1 Teststärke 
Die QTL-Kartierungen für insgesamt 76 phänotypische Jahrringdatensätze (Tabelle 3)  
liefern auf der Karte des Pollenelters (♂, „Lichtenhain 1“) 25 QTL, wovon nur eines signi-
fikant, die übrigen putativ ausfallen. Auf der Karte des Samenelters (♀) wurden 52 QTL, 
davon zwölf signifikante, ermittelt. Durchschnittlich wurde weniger als ein QTL je  
Jahrringeigenschaft kartiert. Für keine der untersuchten phänotypischen Jahrringeigen-
schaften wurden mehr als zwei Regionen mit einem QTL-Effekt auf einer der elterlichen 
Kopplungskarten detektiert. Die allgemeine Begrenztheit der statistischen Präzision von 
QTL-Mappings ermöglicht maximal 12 QTL bei einer gut abdeckenden Karte (KEARSEY 
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& POONI 2004). RAE et al. (2006) nutzen gut genomabdeckende Karten und 285  
F2-Individuen (Familie 331). Sie detektierten durchschnittlich vier QTL (min. zwei, max. 
acht) je untersuchter Eigenschaft. Auch ZHANG et al. (2006) beschreiben vier bis acht QTL 
je Eigenschaft. Im Vergleich zu den zitierten Arbeiten hatte das hier beschriebene 
QTL-Mapping eine geringere Teststärke.  
Eine offensichtliche Ursache dafür ist, dass jene QTL nicht lokalisiert werden können, die 
sich in den nicht von den genetischen Kopplungskarten (P. tremula, „Schandau 4“ und 
„Lichtenhain 1“) erfassten Genombereichen befinden. Weiterhin hängt die Teststärke bzw. 
Präzision eines QTL-Mappings auf einer Karte mit gegebener Genomabdeckung stärker 
von der Größe der Kartierungspopulation ab als von der Markersättigung (KEARSEY & 
POONI 2004; WU et al. 2007). Je geringer der Effekt eines QTL auf die genetische Varia-
bilität eines Merkmals ist, desto schwieriger ist es bei geringem Stichprobenumfang zu 
kartieren. WU et al. (2007) empfehlen Kopplungskarten auf der Basis von 500 Individuen, 
um die meisten in einer Population segregierenden QTL detektieren zu können.  
Die geringe Genomabdeckung der parentalen Karten sowie die vergleichsweise geringe 
Individuenzahl (74) begrenzen die Teststärke des QTL-Mappings. Dadurch wird impli-
ziert, dass einerseits nur wenige QTL kartiert werden können. Andererseits müssen die 
kartierten QTL einen vergleichsweise großen Einfluss auf die Variabilität der Eigenschaft 
haben, um bei der geringen Zahl von 74 Individuen statistisch signifikant erfasst werden zu 
können. Jene QTL mit einem geringen individuellen Effekt können mit den genutzten  
Karten hingegen nicht detektiert werden.  
Das Hauptziel weiterführender Arbeiten wäre in einer Verbesserung der Teststärke zu  
sehen. Diese kann durch eine höhere Genomabdeckung der Karten mit gleichmäßig ver-
teilten Markern sowie mit einer Erhöhung der Individuenzahl erreicht werden. Das größte 
Chromosom der Pappel ist die Kopplungsgruppe (KG) I mit ca. 250 cM. Als geeigneter 
Abstand zwischen den Markern können etwa 20 cM angesetzt werden (KEARSEY & POONI 
2004). Somit würden mindestens zwölf bis dreizehn gleichmäßig verteilte Marker für die 
KG I benötigt werden. Problematisch ist dabei nicht, diese oder eine höhere Markerdichte 
zu erzeugen, sondern Bereiche geringer Rekombination abzudecken. 
QTL-Effekte in den Genomen von Pappel oder Weide sind nicht prinzipiell über mehrere 
getestete Umwelten hinweg konsistent (DILLEN et al. 2008b; RÖNNBERG-WÄSTLJUNG et al. 
2005). Überwiegend fallen die QTL-Effekte in mehreren Umwelten verschieden aus oder 
sind in einem Teil der Umwelten gar nicht zu detektieren. Neben einer Optimierung der 
Kopplungskarten kann die klonale Wiederholung des QTL-Mappings, beispielsweise unter 
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verschiedenen Wasserregimes, dazu beitragen, die Teststärke zur Erkennung trockenheits-
toleranzrelevanter QTL zu erhöhen (RÖNNBERG-WÄSTLJUNG et al. 2005). 
Die Präzision der verschiedenen Softwarelösungen bewirkt vergleichsweise geringe Unter-
schiede in den Lokalisierungen der QTL (KEARSEY & POONI 2004). Diese sind hier  
vernachlässigbar. Es sei jedoch erwähnt, dass die zitierten QTL-Mappings an Pappeln 
nicht mit dem Softwarepaket MapQTL® durchgeführt worden sind. 
4.4.2.2 Signifikanzgrenzen 
Die QTL-Analysen wurden zum einen mit einem Kruskal-Wallis-Rangsummentest (KW) 
(VAN OOIJEN et al. 1993; VAN OOIJEN et al. 2002) und zum anderen mit der Teststatistik 
des Interval Mappings (IM) (LANDER & BOTSTEIN 1989) durchgeführt. Für den KW wurde 
ein stringentes Signifikanzniveau von P = 0,005 angewandt, das bei VAN OOIJEN et al. 
(2002) empfohlen wird.  
Die LOD-Signifikanzgrenzen für das IM wurden auf Basis der vorliegenden Daten anhand 
von Permutationstests ermittelt (CHURCHILL & DOERGE 1994), weil die Kopplungsgruppen 
der benutzten Karten jeweils nur Teile von Chromosomen abdeckten. Diese Methode zur 
Bestimmung eines Signifikanzschwellenwertes wird in QTL-Studien an Gehölzarten oft 
angewendet, wenn die genetischen Karten nicht vollständig genomabdeckend konstruiert 
werden können (DILLEN et al. 2008b; DUNEMANN et al. 1999; KENIS & KEULEMANS 2007; 
LIEBHARD et al. 2003a; LIEBHARD et al. 2003c). ZHANG et al. (2006) setzten den 
LOD-Schwellenwert generell bei 2,0 an. In der vorgelegten Arbeit liegen die in Permuta-
tionstests bestimmten, auf die Kopplungsgruppen bezogenen Schwellenwerte bei 2,0  
(„putatives QTL“). Die genomweite Signifikanzgrenze liegt bei 3,0 („signifikantes QTL“). 
Theoretische Schätzformeln mit den Eingangsgrößen Chromosomengröße und Chromo-
somenzahl wären im Falle der Verfügbarkeit komplett abdeckender Kopplungskarten  
besser geeignet (VAN OOIJEN 1999).  
Die Signifikanzgrenzen für den KW und das IM sind in der vorgelegten Arbeit mit denen 
anderer Studien vergleichbar und auf die Datenlage gut abgestimmt. Dadurch ist auch die 
Wahrscheinlichkeit zum statistischen Fehler erster Art, d. h. die Anwesenheit eines QTL 
irrtümlich zu erklären, vergleichbar mit jener in anderen Studien.  
Im Gegensatz zum KW ist das IM für Verletzungen der Normalverteilung phänotypischer 
Daten anfällig. Um dadurch entstehende Probleme bei der Anwendung des IM zu um-
gehen, werden nicht normal verteilte phänotypische Datensätze logarithmisch transformiert 
(RAE et al. 2006; RAE et al. 2008; RÖNNBERG-WÄSTLJUNG et al. 2005; WULLSCHLEGER  
et al. 2005). TILQUIN (2003) sowie TILQUIN et al. (2001) stellen fest, dass log-Transforma-
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tionen phänotypischer, nicht normalverteilter Datensätze dazu führen können, dass sich die 
Teststärke des QTL-Mappings erhöht. Deshalb wurden in der vorliegenden Arbeit alle 
phänotypischen Datensätze, ungeachtet ihrer tatsächlichen Verteilung, sowohl ohne als 
auch mit log-transformierten Datensätzen getestet.  
Die log-Transformationen führen ausschließlich bei Datensätzen mit deutlichen  
Abweichungen von der Normalverteilung zu einem Anstieg eines Teils der LOD-Werte, so 
dass diese die angewandten Signifikanzgrenzen überschritten. Das waren die Biomasse-
gesamtleistung sowie der Biomasse- und Radialzuwachs. In keinem Falle kam es zu  
Veränderungen der Form der LOD-Kurve. Es kam nur in einzelnen Bereichen der 
LOD-Kurven zur Erhöhung der LOD-Werte. Niedrige, d. h. nicht signifikante LOD-
Statistiken blieben sowohl mit als auch ohne log-Transformation auf demselben Niveau.  
Bei annähernd normalverteilten Daten bewirkte die log-Transformation keine Verände-
rungen – auch keine Verschlechterungen – der LOD-Statistiken. Der LOD-Kurvenverlauf 
war nahezu identisch mit jenem, der anhand der Rohdaten errechnet wurde.  
Es wird deutlich, dass die log-Transformation in der vorgelegten Arbeit die erwünschte 
Verbesserung der Teststärke des IM erbracht hat, ohne dass dadurch die Wahrscheinlich-
keit zum statistischen Fehler erster Art erhöht worden ist. 
4.4.2.3 Ko-Lokalisation und Pleiotropie von wachstumsbezogenen QTL 
Auf der Kopplungsgruppe 1 (KG 1) sowie der KG 14, einem Triplet der maternalen Karte 
(♀, „Schandau 4“) wurden mehrere QTL in Ko-Lokalisation für verschiedene 
phänotypische Eigenschaften bestimmt. Es handelt sich dabei um untereinander korrelierte, 
wachstumsbezogene Größen (Tabelle 6, Seite 114). 
Ko-Lokalisation von QTL für korrelierte Eigenschaften des Ertrages ist nicht 
außergewöhnlich und kann durch einen pleiotropen Effekt des betreffenden KG-Bereiches 
erklärt werden (DILLEN et al. 2008b; RAE et al. 2008; WULLSCHLEGER et al. 2005). So 
kann hier gefolgert werden, dass die Biomassegesamtleistung, der Radialzuwachs, der 
hydraulisch gewichtete Radius, die Faserlänge, FERNANDEZ’ (1992) Drought-Tolerance-
Index und die Rindenstärke gemeinsam von dem auf der weiblichen KG 1 identifizierten 
QTL-Bereich beeinflusst gewesen sind. Für das Triplet der KG 14 gilt dasselbe analog für 
die phänotypischen Eigenschaften der dort kartierten QTL. 
Bei der Integration der KG 1 wird der darauf befindliche QTL-Bereich zwischen den 
Markern PMGC2550 und PMGC2731 integriert, wobei das Zentrum des Bereiches etwa 
bei einem Drittel der genetischen Distanz zwischen den beiden Markern näher am Marker 
PMGC2550 liegt. Auf der einheitlichen Populus-Karte (http://popgenome.ag.utk.edu 
/cmap/) liegen PMGC2500 (etwa 3 cM unterhalb PMGC2550; PAKULL et al. 2009) und 
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PMGC2731 deutlich distanzierter. Im Gegensatz zu den genetischen Abständen (in cM) 
müssen die physikalischen Kartenabstände jedoch zwischen den Arten der Gattung 
Populus ähnlich sein, da es nur geringe interspezifische Sequenzunterschiede gibt 
(HAMZEH et al. 2006). Deshalb wurde in der Literatur nach QTL auf Populus-Kopplungs-
karten recherchiert, welche bei etwa einem Drittel der genetischen Distanz zwischen 
PMGC2500 und PMGC2731 beschrieben worden sind. Mehrfach wurden in diesem 
Bereich QTL auf statistisch robusteren Kopplungskarten detektiert. Es handelt sich, wie in 
der vorliegenden Arbeit, um wachstumsbezogene Eigenschaften. Das sind jeweils zwei 
QTL für den Stammumfang und die Stammhöhe nach dem ersten und dem zweiten 
Wuchsjahr sowie zwei QTL für die Blattlänge (http://popgenome.ag.utk.edu/cmap/; 
WULLSCHLEGER et al. 2005). RAE et al. (2006) und RAE et al. (2008) fanden QTL in einem 
Bereich um die Marker PMGC634 und PMGC2789 (ebenfalls unterhalb PMGC2500) für 
die Fläche junger und voll entwickelter Blätter, für die Blattflächenentfaltung, für die 
Blattlängenentwicklung sowie für die Stammhöhe, den Stammumfang und das Volumen. 
TSCHAPLINSKI et al. (2006) fanden ein QTL für das osmotische Blattpotenzial in einem 
Bereich um den Marker PMGC2789. Auch DILLEN et al. (2008b) fanden auf der KG 1 
QTL für Stammumfang und Stammvolumen. Im Einklang mit anderen Studien berichteten 
sie, dass Genomregionen der Kopplungsgruppen I, VII, IX, X, XVI, XVII und XIX die 
größten Effekte auf Wuchseigenschaften haben. Dasjenige QTL mit dem größten 
Einzeleffekt befand sich auf KG VII.  
Die Vergleichbarkeit der Positionen der in der vorgelegten Arbeit ermittelten QTL mit 
jenen anderer Kartierungen ist zwar wegen geringer Gemeinsamkeiten der Kopplungs-
karten begrenzt, doch gibt es eine gute Übereinstimmung bezüglich der Merkmale. Es wird 
auch hier erkennbar, dass in der vorliegenden Arbeit nur ein kleiner Teil der tatsächlich 
relevanten Genomregionen der Kartierungspopulation (P. tremula) kartiert werden konnte. 
4.4.2.4 QTL-Effekt im Verlauf mehrerer Jahre 
Für den Radialzuwachs (ir) wurden über sechs Jahre hinweg QTL auf der Kopplungs-
gruppe 1 (KG 1) der maternalen Kopplungskarte („Schandau 4“) nachgewiesen 
(Abbildung 22, Seite 88). Auch für die röntgendensitometrische Holzdichte wurden 
QTL-Effekte über mehrere Jahre gefunden (paternale Karte „Lichtenhain 1“, KG 7). Die 
QTL-Effekte waren dabei nicht über die Jahre hinweg stabil gleich hoch.  
Die meisten der im vorhergehenden Abschnitt zitierten QTL-Kartierungen an Pappeln ha-
ben nur wenige Jahre der Entwicklung betrachtet – bis zu drei Vegetationsperioden. Dabei 
wurden ebenfalls in keinem der Fälle über mehrere Jahre hinweg konsistente Signifikanzen 
für die QTL gefunden. Teilweise waren die QTL – wie in der vorliegenden Arbeit – nur in 
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einem Teil der Jahre detektierbar. Bemerkenswert an den QTL auf der KG 1 des Samen-
elters ist, dass die LOD-Werte des QTL mit dem Kambiumalter ansteigen. Die höchsten 
Werte wurden im Jahrring 2002 beobachtet. Das bedeutet möglicherweise, dass die Signi-
fikanz dieses QTL einem Juvenilitätstrend folgt. Es ist daher anzunehmen, dass die  
Expression derselben Gene des QTL-Bereiches auf der KG 1 der maternalen Karte 
(„Schandau 4“) altersabhängig differenziert verläuft oder, alternativ, je nach Alter  
verschiedene genetische Faktoren auf die Expression der Gene des QTL wirken 
(VERHAEGEN et al. 1997).  
Deshalb muss bei einer Marker-gestützten Selektion (MAS, Marker Assisted Selection) 
beachtet werden, für welches Baumalter die QTL bzw. die gekoppelten Marker kartiert 
worden sind. Es ist anzunehmen, dass zur Erfassung der allgemeinen Wüchsigkeit und  
des Gesamtertrages eines Baumes dabei die gesamte Umtriebszeit von bis zu 20 Jahren 
Beachtung finden muss. Auch zwischen den phänotypischen Eigenschaften ist dabei zu 
unterscheiden. WU et al. (2003) fanden, dass die Zunahme der QTL-Effekte für die  
Höhenentwicklung eher in der Wachstumsphase der Bäume beginnt als jene für den  
Radialzuwachs. In ihrer Studie kartierten WU et al. (2003) die mathematischen Parameter 
der Wachstumskurven, mit denen sie das juvenile Höhen- bzw. Durchmesserwachstum der 
Bäume modelliert hatten. Dadurch können QTL gefunden werden, die das Gesamtwachs-
tum der Bäume beeinflussen. Diese Herangehensweise, Loci komplexer quantitativer  
Eigenschaften zu kartieren, ist im sogenannten Functional Mapping verwirklicht (MA et al. 
2002; WU & LIN 2006).  
In die vorgelegte Arbeit konnten Messungen für sechs Jahrringe einfließen. Im Jahrring 
2000 begann sich das QTL (ir, KG 1 „Schandau 4“) zu entwickeln, die LOD-Werte  
überstiegen jedoch für diesen Jahrringdatensatz keine Signifikanzgrenze. Im Jahrring 2003 
lagen die ermittelten LOD-Werte leicht unterhalb jener für 2002. Möglicherweise sind 
hierin - ähnlich wie für den Juvenilitätstrend des ir selbst - trockenheitsbedingte  
Abweichungen vom QTL-Trend zu sehen (vgl. Kap. 3.1.4, Seite 48). Solche trocken-
heitsabhängigen QTL-Effekte wären besonders interessant für die Identifikation von  
trockenheitstoleranzrelevanten Genomabschnitten. Das hier beschriebene QTL hat in  
Trockenjahren einen geringeren Effekt. Das bedeutet, dass es für die Beibehaltung des  
Ertrages unter Trockenheit eine eher untergeordnete Rolle spielt. Im Umkehrschluss  
müssten solche QTL für den ir gefunden werden, die in Trockenjahren größere Effekte auf 
die phänotypische Variabilität haben. Dafür sind die Kartenabdeckung und die Präzision 
des durchgeführten QTL-Mappings nicht ausreichend. 
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4.4.3 Zusammenfassung zur QTL-Kartierung 
Die Teststärke des QTL-Mappings war aufgrund nur gering genomabdeckender gene-
tischer Kopplungskarten und einer vergleichsweise geringen Individuenzahl begrenzt.  
Dadurch konnte nur ein geringer Teil der zu erwartenden QTL-Anzahl kartiert werden. 
Unter den kartierten QTL gab es hauptsächlich solche für wachstumsbezogene Eigen-
schaften. Mit Ausnahme einiger QTL für die röntgendensitometrische Holzdichte waren 
jene QTL für Eigenschaften mit Bezug zur Angepasstheit an Trockenheit unterrepräsen-
tiert. Durch ko-lokalisierte QTL für wachstumsbezogene Eigenschaften konnten pleiotrop 
wirkende QTL identifiziert werden. Dadurch reduziert sich die Anzahl der relevanten 
QTL-Bereiche. Ein dem Chromosom I des Populus-Genoms zuzuordnender QTL-Bereich 
auf der Kopplungsgruppe 1 der maternalen Karte hat einen Effekt auf mehrere wachstums-
bezogene Eigenschaften. Die Höhe der LOD-Werte für die QTL der einzelnen Eigenschaf-
ten dieses Bereiches war in den untersuchten Jahrringen nicht konsistent. Die LOD-Werte 
des Radialzuwachses entwickelten sich trendartig mit zunehmendem Kambiumalter der 
Jahrringe steigend. Das wurde durch eine altersabhängige Effektstärke des QTL erklärt.  
Die vorgelegte Arbeit ist ein erster Schritt zur Analyse der Kopplung von AFLP- und 
SSR-Markern an phänotypische Eigenschaften mit Bezug zur Trockenheitstoleranz im 
Genom der Europäischen Aspe (Populus tremula L.). Langfristig kann die QTL-Kartierung 
ausgebaut werden, indem mehr Individuen und besser genomabdeckende Kopplungskarten 
einbezogen werden. Mit einer höheren SSR-Abdeckung der Karten können mehr Möglich-
keiten für Alignments an andere Genomkarten gewährleistet werden. 
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5 Ausblick 
Die Ausprägung der Trockenheitstoleranz einer Aspe (Populus tremula L.) ist letztlich von 
ihren artspezifischen und genotypspezifischen Steuermechanismen des Wasserhaushalts 
abhängig. In einer Arbeit wie der vorliegenden können bei Weitem nicht alle möglichen 
phänotypischen Eigenschaften mit Bezug zum Wasserhaushalt oder zur Trockenheitsange-
passtheit untersucht werden. Hier wurde nur ein Teil der möglichen Eigenschaften in die 
Untersuchungen einbezogen, und zwar solche, die mit den Jahrringeigenschaften des  
Holzes und ihren Juvenilitätstrends zusammenhängen. 
Aus dieser Arbeit ergaben sich zahlreiche Denkanstöße zu Verbesserungen der Messme-
thoden und zur Einbeziehung weiterer physiologisch-anatomischer Holzeigenschaften. Die 
meisten der untersuchten Eigenschaften folgen bekanntermaßen nicht nur über mehrere 
Jahre hinweg Juvenilitätstrends bzw. Alterstrends, sondern weisen auch eine deutliche 
intraannuelle Variabilität auf. 
Beispielsweise ist die Sensitivität der Xylemzelldifferenzierung juveniler Pappeln gegen-
über Trockenheit nur im Frühsommer besonders hoch (AREND & FROMM 2007). Deshalb 
ist der während dieser Zeit entstehende Jahrringbereich von besonderer Wichtigkeit für 
weiterführende Untersuchungen zur Anpassung der hydraulischen Xylemarchitektur. Eine 
räumliche Beschränkung der Untersuchungen auf den zu dieser Zeit entstehenden Jahr-
ringbereich scheint angeraten und verspricht eine bessere Ablesbarkeit der genotypischen 
Trockenheitstoleranzunterschiede.  
In diesem Kontext ist auch eine Untersuchung des Zusammenhangs der in der vorliegen-
den Arbeit beobachteten intraannuellen Holzdichteschwankungen mit den hydroklima-
tischen Bedingungen der Vegetationsperiode anzustreben. Die Klärung der Jahresverläufe 
der einzelnen, sich auf die Holzdichte auswirkenden Faktoren (z. B. Gefäßglieddurch-
messer, Gefäßdichte, Faserwandstärken und -durchmesser) können weiteren Aufschluss 
über den Sicherheitsaspekt bei der Saftstromleitung, liefern. Einen wesentlichen Einfluss 
auf die Emboliegefährdung der Xylemarchitektur haben auch der Durchmesser und die 
Dicke der Tüpfelmembranen (HARVEY & VAN DEN DRIESSCHE 1997; SPERRY et al. 1991), 
weshalb sie in die Trockenheitstoleranzanalysen einbezogen werden sollten. 
Wünschenswert erscheint auch die Bewertung weiterer Merkmale, die nicht direkt die 
Holzeigenschaften betreffen. Eine Festschreibung von Trockenheitseinflüssen in den Holz-
eigenschaften ist von regulierenden Mechanismen der Differenzierung kambialer Zellen 
abhängig. Dabei hat die Stoffwechselaktivität eine große Bedeutung. So sind beispiels-
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weise die Saccharosegehalte von Kambiumderivaten stark an innere und äußere Umwelt-
faktoren des Baumes angepasst (KRABEL et al. 1993; KRABEL 1998). Neben der Unter-
suchung der Trockenheitsreaktion der Gehalte an Metaboliten wie Saccharose lässt auch 
die Einbeziehung osmotischer Anpassungen (TSCHAPLINSKI & TUSKAN 1994; 
TSCHAPLINSKI et al. 2006) oder hormoneller Steuermechanismen Erkenntnisse über  
Trockenheitstoleranzunterschiede erwarten (z. B. CHEN et al. 2002). Trockenheitsrespon-
siven Proteinen wird ebenfalls eine wichtige Rolle bei der Überwindung von Schäden 
durch Trockenstress, z. B. an Membranen, zugeschrieben (PELAH et al. 1995; PELAH et al. 
1997; PLOMION et al. 2006). 
Auch die Entwicklung der photosynthetischen bzw. stomatären Aktivität in den Blättern 
bei Wasserdefiziten ist ein wichtiger Aspekt der Trockenheitstoleranzbetrachtung.  
Messungen zu genotypischen Unterschieden von Blatteigenschaften, insbesondere zur  
aktiven Steuerung des Gaswechsels, sind deshalb schwierig zu realisieren, weil eine  
Vereinheitlichung der Messbedingungen für eine umfangreiche Versuchspopulation mit 
einem erheblichen Mehraufwand verbunden ist. 
Ein wesentlicher Teil der Trockenadaptionen von Pappeln in Kurzumtriebsplantagen 
(KUP) kann nur in geringem Umfange exemplarisch untersucht werden. Dieser Teil  
betrifft sämtliche Eigenschaften der Wurzeln und der Wasseraufnahme. Im Rahmen der 
Diskussion wurde die besondere Bedeutung des Aufbaus eines standortangepassten  
Wurzelsystems für die Produktivität in einer sich entwickelnden KUP herausgestellt. Die 
Untersuchung genotypischer Unterschiede bezüglich der Dynamik und Dichte von Wurzel-
systemen ist in Feldversuchen mit großen Kartierungspopulationen nur mit erheblichem 
Aufwand möglich. Wünschenswert wäre ein Versuch mit größeren Töpfen, der für die  
ersten drei Lebensjahre Aufschluss über Wurzeldichten und Assimilatallokation gibt.  
Messungen zur Leitfähigkeit bzw. zur hydraulischen Architektur von Wurzeln können  
ebenfalls zur Aufklärung der Rolle der Wurzeln bei der Trockenheitsreaktion beitragen 
(vgl. dazu KORN 2004). 
Um die hier vorgestellten Ergebnisse des QTL-Mappings für Merkmale der Trockenheits-
toleranz bzw. für Merkmale, die mit der Reaktion auf Trockenheit verbunden sind, weiter 
ausbauen zu können, ist eine bessere Markersättigung und Genomabdeckung der gene-
tischen Kopplungskarten notwendig. Neben der Kartierung weiterer SSR ist die Einbe-
ziehung neuer sequenzbasierter Marker wünschenswert, die ebenfalls eine Ankerfunktion 
für vergleichende Studien mit anderen Genomkarten ermöglichen. Dazu zählen beispiels-
weise die SNP (Single Nucleotide Polymorphisms), welche zur direkten Kartierung von 
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Kandidatengenen genutzt werden können. Durch die Kartierung von Kandidatengenen für 
adaptive Merkmale kann untersucht werden, ob diese mit kartierten QTL korrespondieren 
und deshalb direkt mit der Ausprägung des untersuchten phänotypischen Merkmals in 
Verbindung gebracht werden können (FREWEN et al. 2000; WHEELER et al. 2005).  
Der Einsatz von SNP begünstigt perspektivisch auch den Übergang zu neuen Kartierungs-
methoden wie dem Association Mapping (vgl. HALL et al. 2007). Diese Methode basiert 
auf der Untersuchung des Kopplungsungleichgewichts zwischen Markerloci (z. B. SNP in 
Kandidatengenen) und phänotypischen Eigenschaften in einer Population unterschiedlich 
angepasster Individuen. Hierbei zeigen nur sehr eng an das untersuchte phänotypische 
Merkmal gekoppelte Marker einen statistischen Effekt und erlauben somit präzisere  
Kartierungen relevanter Loci. Im Zusammenhang mit der Auswahl von Kandidatengenen 
für Untersuchungen an Pappeln ist das Vorhandensein einer Komplettsequenz für das  
Genom einer Westlichen Balsam-Pappel (Populus trichocarpa, TUSKAN et al. 2006) von 
großem Vorteil.  
Einen Überblick über die wichtigsten neuen Entwicklungen und Neuausrichtungen der 
Baum-Biotechnologie und der molekulargenetischen Züchtung von Waldbäumen geben 
BOERJAN (2005) und GONZALEZ-MARTINEZ et al. (2006). 
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6 Zusammenfassung 
Holz aus Kurzumtriebsplantagen (KUP) mit Pappeln (Populus spp.) kann eine bedeutende 
Rolle im Mix der Bioenergieressourcen in Deutschland spielen. Wegen des geringen  
Energieinput- zu -output-Verhältnisses bietet die KUP-Bewirtschaftung im Vergleich zu 
agrarischen Landnutzungsformen mit einjährigen Kulturen bessere Chancen für eine  
nachhaltige, ökologisch sinnvolle Produktion von Biomasse. Das Erreichen wirtschaftlich 
zufriedenstellender Ergebnisse mit KUP ist jedoch auf den meisten potenziellen Anbau-
flächen durch hohe Ansprüche an die Wasserversorgung erschwert. Hohe Produktivitäts-
raten der Pappeln sind an einen hohen Wasserverbrauch gebunden. Darüber hinaus führen 
viele Trockenheitsanpassungen zu deutlichen Ertragsrückgängen. Mit kombinierten  
physiologischen und genetischen Untersuchungen an einer F1-Vollgeschwister-
Kartierungspopulation der Europäischen Zitter-Pappel (Aspe, Populus tremula L.) wurden 
mögliche Wege zu einer züchterischen Verbesserung der Trockenheitstoleranz von  
Pappeln für den KUP-Anbau erörtert. Neben wuchsleistungsbezogenen Größen (Biomasse-
gesamtleistung (BM), Biomassezuwachs (iBM), Radialzuwachs (ir), Baumhöhe (h)) wurden 
physiologisch-holzanatomische Eigenschaften untersucht, die retrospektiv anhand der Jahr-
ringe messbar sind und zur nicht direkt messbaren Eigenschaft der Trockenheitstoleranz in 
einer Beziehung stehen. Diese waren die Kohlenstoff- und Sauerstoffisotopensignatur 
(δ13C, δ18O), die Faser- und Gefäßgliedlänge (FL, GL), die Gefäßlumenquerschnittsfläche 
(AG), die Gefäßdichte (GD), der potenziell Saftstrom leitende Querschnittsflächenanteil 
(LQ), der hydraulisch gewichtete Gefäßlumendurchmesser (Dh) und die röntgendensito-
metrische Holzdichte (RD). Die Untersuchungen wurden an den erstangelegten sechs  
Jahrringen (1998-2003) durchgeführt. 
Regionaltypische Juvenilitätstrends von RD, FL, GL und ir wurden anhand eines zweiten, 
für das östliche Deutschland repräsentativen Aspen-Kollektivs von Bäumen aus natürlicher 
Sukzession ermittelt (Referenzkollektiv). Diese Bäume sind hauptsächlich als Wurzel-
sprosse mit Subventionierung durch den Mutterorganismus entstanden. Im Vergleich zu 
den regionaltypischen Trends zeigte die F1-Kartierungspopulation eine starke Abweichung 
in den ersten drei Jahrringen, bedingt durch Trockenheitsanpassungen nach dem Ver-
pflanzen. Dazu führte sehr wahrscheinlich die zunächst bevorzugte Entwicklung eines 
standortangepassten Wurzelsystems. Danach blieben die Juvenilitätstrends der FL und GL 
sowie des ir dauerhaft unter dem regionaltypischen Niveau. Folgende Schlüsse wurden aus 
diesen Ergebnissen gezogen:  
Die Effekte der Juvenilität und der Trockenheit überlagern sich beim Anbau von Aspen in 
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KUP. Es wird ersichtlich, dass die ersten Jahre nach dem Verpflanzen und während der 
Wurzelentwicklung eine kritische Phase für den KUP-Anbau der Aspen darstellen.   
Eine strengere Trockenheitstoleranzauslese in der Baumschule kann ein zusätzliches Mittel 
sein, um hohen Ausfällen beim Anbau auf Flächen mit defizitärer Wasserversorgung  
zuvorzukommen.  
Die Verläufe der Juvenilitätstrends der physiologisch-holzanatomischen Eigenschaften von 
Populationen bzw. Genotypen enthalten Informationen über deren Trockenheitstoleranz-
unterschiede. 
In den Trendverläufen der Kartierungspopulationen heben sich die Trockenvegetations-
perioden 2000 und 2003 ab. Letztere war neben einer extremen Sommerdürre von einer 
ungewöhnlich guten Grundwasserversorgung infolge des Jahrhunderthochwassers von 
2002 geprägt, so dass sich nur eine starke Saugspannung durch das extrem negative Was-
serpotenzial der Atmosphäre aufbaute, ohne dass gleichzeitig auch ein extrem negatives 
Bodenwasserpotenzial vorherrschte. Das Jahr 2000, ebenfalls ein Trockenjahr, war das 
durchschnittlich wärmste der Wuchsjahre. Der Jahresniederschlag war vergleichsweise 
gering. Es herrschte keine so außergewöhnlich gute Grundwasserversorgung wie im Jahr 
2003. Alle untersuchten phänotypischen Eigenschaften der F1-Kartierungspopulation  
zeigten im Jahr 2000 eine starke trockenstressbedingte Abweichung von den Juvenilitäts-
trends. Der ir und die GL erreichten ihren niedrigsten Jahrringwert. Dagegen wichen im 
Jahr 2003 nur GL und RD nachweisbar von ihren Juvenilitätstrends ab. Die GL sank leicht 
und die RD nahm zu. Die höhere RD verbesserte den Schutz vor Embolien. Für δ13C und 
δ18O war gegenüber 2002 ein signifikanter Abfall bzw. ein leichter, jedoch signifikanter 
Anstieg zu erkennen. Der gesunkene δ13C-Wert repräsentiert eine abnehmende Wasser-
nutzungseffizienz der Kartierungspopulation. Die Sauerstoffisotopensignatur δ18O zeigt 
durch ihre Zunahme eine Steigerung der Transpiration an.  
Die übrigen Größen (FL, AG, LQ, Dh) folgten ihren Juvenilitätstrends und stiegen an. Die 
GD der F1-Kartierungspopulation nahm eine Sonderrolle ein. Es war kein klarer Juvenili-
tätstrend zu erkennen und die GD nahm in beiden Trockenjahren leicht ab. Dies  
widersprach Beobachtungen aus der Literatur über einen GD-Anstieg bei geringerer  
Wasserverfügbarkeit. Aus diesem Grund konnte die Trockenheitsreaktion der jungen 
Bäume nicht anhand der GD erklärt werden.  
Eine deutliche Linkssteilheit der Größen BM und iBM war zu verzeichnen. Das bedeutet, 
dass nur wenige der untersuchten Bäume sehr wüchsig waren und so das Ziel der Trocken-
heitstoleranz im engeren Sinne erfüllten. Mit einer BM von 3,7 kg (mittels Biomasse-
funktion geschätzt) war der Baum 29 der trockenheitstoleranteste Genotyp. Er verband 
140 Zusammenfassung  
seinen im Vergleich zur übrigen Kartierungspopulation hohen Ertrag (flächenbezogen  
ungefähr 5,9 t atro / (ha*a)) mit einer sehr hohen Wassernutzungseffizienz, was durch  
sowohl im Jahrring 2002 als auch 2003 höher liegende δ13C-Werte erkennbar wurde.  
Außerdem vermochte er aufgrund einer hohen AG den Saftstrom effizient zu leiten, wobei 
die RD etwa dem populationsspezifischen Mittel entsprach. Somit zeigte dieser Baum ein 
gut ausgewogenes Verhältnis zwischen Effizienz und Sicherheit der Saftstromleitung.  
Darüber hinaus hatte er in allen Jahren einen hohen LQ.  
Korrelationsuntersuchungen für die Beziehungen zwischen den Jahrringdatensätzen von 
physiologisch-holzanatomischen Größen 2000 bzw. 2003 (Trockenjahre) und der BM  
ergaben geringe bis mittlere positive Korrelationen (0,277 < rs < 0,563) für AG / BM und 
Dh / BM. Für die FL, die GL und den LQ ergaben sich nur für die Jahrringdatensätze 2003 
mittlere positive Korrelationen mit der BM. Die Jahrringdatensätze 2002 und 2003 der 
δ13C-Werte korrelierten schwach positiv mit der BM. Die RD der Jahrringe 2000 und 2003 
zeigte dagegen keine signifikante Korrelation mit der BM. 
Folgende Schlüsse wurden aus den Ergebnissen zur Physiologie gezogen: 
Die untersuchten physiologisch-holzanatomischen Größen reagierten im Jahr 2003 unter-
schiedlich sensibel auf das extrem negative atmosphärische Wasserpotenzial, bei guter 
Wasserverfügbarkeit im Boden. RD und GL waren dem Wasserpotenzial der Luft gegen-
über sensibler als andere untersuchte Größen.  
Trockenheitstolerante Aspen zeichnen sich durch eine weit überdurchschnittliche BM bzw. 
durch entsprechende Radialzuwächse in Verbindung mit einer überdurchschnittlichen 
Wassernutzungseffizienz (angezeigt durch hohe δ13C-Werte) aus. Daneben bietet ihr  
Xylem die Möglichkeit zur effizienten Saftstromleitung (angezeigt durch eine große AG) 
bei gleichzeitig höchstmöglichem Schutz vor Embolien durch eine zumindest in der Höhe 
des Populationsmittels liegende RD.  
Ein höherer δ13C-Wert bzw. eine damit verbundene höhere Wassernutzungseffizienz ist 
nicht zwangsläufig mit einem geringeren Ertrag verbunden. Vielmehr gibt es Genotypen, 
die eine hohe Wassernutzungseffizienz mit einer hohen BM verbinden und deshalb lang-
fristig auf trockeneren Standorten mehr Biomasse produzieren können. Deshalb ist δ13C 
ein guter Weiser zur Unterscheidung der Trockenheitstoleranz von Aspen.  
Außer der BM unter trockenen Bedingungen kann keine der untersuchten Eigenschaften 
als alleiniger Trockenheitstoleranzweiser empfohlen werden. Zu einer Trockenheitstole-
ranzbewertung sollten Merkmalspaare verwendet werden, von denen eines positiv mit dem 
Ertrag korreliert ist und das andere eine Trockenheitsanpassung verkörpert. Dadurch  
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werden immer sowohl das primäre Zuchtziel eines höchstmöglichen Ertrages als auch eine 
bessere Trockenheitsangepasstheit berücksichtigt. 
Zu einem Ranking der Trockenheitstoleranz in den Jahren 2000 und 2003 wurde der 
Drought Tolerance Index (DTI, FERNANDEZ 1992) herangezogen. Dieser Index ist auf die 
Bewertung einjähriger Kulturpflanzen ausgerichtet. Dabei wird der Ertrag unter Trocken-
heit im Vergleich zum potenziellen Ertrag der Kultur bei optimaler Wasserversorgung  
evaluiert. Für die vorgelegte Arbeit wurde der DTI für eine Bewertung der Radialzuwächse 
in Trockenjahren im Vergleich zu den korrespondierenden, den Juvenilitätstrends nach zu 
erwartenden Radialzuwächsen in den Trockenjahren angepasst. Der Baum 29 wurde  
sowohl 2000 als auch 2003 als der trockenheitstoleranteste Genotyp eingestuft. Weil in den 
DTI nur ertragsbezogene Größen, jedoch keine physiologischen Größen einfließen konnten 
und die für die DTI-Indizierung benötigten potenziellen Ertragswerte ohne Trockenheits-
einfluss nur auf Schätzungen beruhten, wurde ein Versuch zu einer weiteren Indizierung 
unternommen. Dabei wurden die beiden Merkmalspaare BM / δ13C und AG / RD einbe-
zogen und zu einem Indexwert verknüpft. Dieser Index wurde Trockenheitstoleranzindex 
(TTI) genannt. Auch anhand des TTI wurde der Baum 29 als trockenheitstolerantester  
Genotyp eingestuft. Die nachfolgenden Bäume gehörten auch im DTI-Ranking zu den  
besser bewerteten Genotypen. Jedoch kam es demgegenüber im TTI-Ranking zu Umord-
nungen. Jene Bäume, die nur einen gering überdurchschnittlichen Ertrag zeigten, jedoch 
eine überdurchschnittliche RD und einen weit überdurchschnittlichen δ13C-Wert aufwie-
sen, erhielten einen besseren TTI-Rang als bei der DTI-Bewertung. Die Ergebnisse  
zeigten, dass mit beiden Indizierungen ein Ranking der Genotypen nach ihrer Trocken-
heitstoleranz möglich war. Dabei wurden in beiden Fällen tendenziell jene Bäume besser 
platziert, die einen hohen Zuwachs aufwiesen. Die Rankings tragen einen vorläufigen  
Charakter. Sie wurden versuchsweise in nur einer Population genutzt und bedürfen  
weiterer Validierung in anderen Versuchspopulationen. 
Als Grundlage für das QTL-Mapping wurden der Pseudo-Testcross-Mapping-Strategie 
(GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994) folgend, genetische Kopplungskarten für die Genome 
beider Elternbäume der F1-Kartierungspopulation konstruiert. Ein LOD von 4,0 wurde als 
Schwellenwert für Kopplung angewandt. Dabei wurden nach Ausschluss von Individuen 
mit einer nachweislich anderen Abstammung als vom Pollenelter nur 74 Individuen der 
Kartierungspopulation verwendet. In keiner der Kartierungen wird eine Kopplungsgrup-
penzahl von 19 erreicht, die der Anzahl des haploiden Chromosomensatzes von  
Pappeln entspricht. Die maternale Karte (P. tremula, „Schandau 4“) enthielt 30 Kopp-
lungsgruppen und acht Doublets. Insgesamt waren auf diesen Gruppen 157 Marker 
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(144 AFLP, 13 SSR) platziert. Die paternale Karte (P. tremula, „Lichtenhain 1“) setzte 
sich aus 21 Kopplungsgruppen und 14 Doublets zusammen, die gemeinsam 148 Marker 
(132 AFLP, 16 SSR) beherbergten. Die maternalen Kopplungsgruppen deckten 1.369 cM 
ab, die Doublets zusätzlich 176 cM. Die paternale Karte überspannte eine Länge von 
1.079 cM (Doublets 225 cM). Jeweils ein Viertel der polymorphen Marker des maternalen 
und des paternalen Datensatzes blieb unkartiert. Die hohen Zahlen an Kopplungsgruppen, 
Doublets und unkartierten Markern zeigten eine geringe Genomabdeckung an. Eine Con-
sensus-Kartierung erbrachte keine Verbesserung der Genomabdeckung, da die Integration 
der maternalen und paternalen Kopplungsgruppen durch das Vorhandensein nur weniger 
Ankermarker erschwert war.  
Die parentalen Karten wurden zum QTL-Mapping für die untersuchten physiologisch-
holzanatomischen Eigenschaften herangezogen, welche die Trockenheitstoleranz be-
schreiben.  
Es wurden sowohl Einzelmarker-Analysen mit der Kruskal-Wallis-Teststatistik als auch 
das Interval Mapping angewandt. Bedingt durch die geringe Genomabdeckung der  
parentalen Genkarten und eine vergleichsweise geringe Individuenzahl war die statistische 
Teststärke des hier durchgeführten QTL-Mappings begrenzt. So konnten maximal zwei 
Bereiche mit QTL-Effekten für ein phänotypisches Jahrringmerkmal kartiert werden. 
Durch Pleiotropie von QTL, d. h. durch gleichzeitige Effekte eines QTL auf mehrere  
phänotypische Eigenschaften, reduzierte sich die Zahl der detektierten QTL-Bereiche.  
Ein QTL-Bereich wurde auf der Kopplungsgruppe 1 der maternalen Karte detektiert. Er ist 
dem Chromosom I des Pappelgenoms zuzuordnen und hatte einen pleiotropen Effekt auf 
wachstumsbezogene QTL. Die LOD-Signifikanz der Effekte dieses QTL auf den Radial-
zuwachs entwickelte sich mit dem Alter der Bäume steigend. Daraus konnte gefolgert 
werden, dass die Effekte dieses QTL auf den Radialzuwachs in den verschiedenen Jahren 
der Juvenilitätsphase unterschiedlich stark ausgeprägt waren.  
Eines der 29 QTL, die auf der paternalen Karte detektiert worden sind, überschritt die  
genomweit gültige LOD-Signifkanzgrenze von 3,0. Alle übrigen QTL-Bereiche wurden 
bei einer kopplungsgruppenweit gültigen Signifikanzschwelle von 2,0 detektiert. Auf der 
maternalen Karte waren es zwölf von 52 QTL, die den LOD-Wert von 3,0 überschritten. 
Insgesamt können die Ergebnisse des QTL-Mappings nur als vorläufig betrachtet werden. 
Eine Verifizierung der Ergebnisse bedarf einer besseren Genomabdeckung der genetischen 
Kopplungskarten sowie einer besseren Kartenabsättigung mit Markern. Dabei sind bevor-
zugt SSR-Marker zu wählen, da diese besser für vergleichende Studien sowohl zwischen 
den Elterngenomen als auch mit anderen Pappelarten als Ankermarker fungieren können. 
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7 Summary 
 
Wood from short rotation coppices (SRC) or plantations with poplars (Populus spp.) is 
able to make significant contributions to the mix of bio-energy sources in Germany. Due to 
a very low energy-input to energy-output ratio, SRC management provides a better oppor-
tunity for a sustainable and ecologically expedient production of biomass, as compared 
with other agrarian land use systems utilising annual crops. However, economically satis-
fying yield is impeded on most potential acreage by high water demand. High productivity 
of poplars depends on high water consumption. Furthermore, many drought adaptations 
result in a considerable decrease in yield. On the basis of combined genetic and physio-
logical investigations of an F1 full-sib trembling aspen mapping family (European aspen, 
Populus tremula L.), possible strategies for improving the drought tolerance of poplars for 
SRC-cropping were discussed. Beyond growth related traits (total biomass yield (BM), 
biomass increment (iBM), radial increment (ir), tree height (h)), physio-anatomical wood 
traits were investigated, which are retrospectively measurable within the tree-ring archive, 
and which are related to the non-measurable trait of drought tolerance. These traits were 
the carbon and oxygen isotope signatures (δ13C, δ18O), the fibre and vessel element length 
(FL, GL), the vessel lumen cross-sectional area (AG), the vessel density (GD), the  
potentially conductive cross-sectional area (LQ), the hydraulically weighted vessel lumen 
diameter (Dh) and the wood density (RD, determined X-ray densitometrically). The  
investigations were carried out on the first six annual tree-rings (1998-2003). 
Regionally representative juvenile trends of RD, FL, GL and ir were determined using a 
second collective of aspens consisting of trees from areas with natural succession in the 
eastern part of Germany (reference collective). These trees predominantly arose from root 
sprouts, which were subsidized by the organism of origin. Compared with the regionally 
representative trends, the F1 mapping population showed a strong deviation within the first 
three annual tree-rings due to post-planting water deficit adaptations. Most probably the 
privileged development of a site-adapted root system was the reason for that. After that 
period, the juvenile trends of FL and GL as well as ir permanently remained on a level  
beyond the regionally representative level. The following conclusions were drawn with 
respect to these results:  
In SRC the effects of juvenility and water deficits interfere with each other in aspen.  
It appears that the first years after planting in the field and during the time of root  
development are a critical period for SRC-cultivation of aspen.  
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A more stringent selection for a better water deficit tolerance in the tree nursery can be an 
additional measure to reduce losses of SCR crops on acreage with water deficits /  
unfavourable water conditions.  
The shape of the juvenile trends of physio-anatomical wood traits of populations (or  
genotypes) provides information about its water deficit tolerance. 
The dry vegetation periods of 2000 and 2003 stand out in the shape of the trends of the 
mapping population. The latter period was characterised by an extreme summer drought in 
combination with an uncommonly good ground water supply following the big river Elbe 
flood of 2002. These conditions brought about strong negative water tension resulting from 
the extremely negative water potential of the atmosphere but no extremely negative soil-
water potentials. The year 2000, also a dry year, showed the highest mean temperature of 
all investigated growth years. Its annual precipitation was comparatively low. No such  
uncommonly good ground water supply was evident as compared to the year of 2003.  
Resulting from drought stress, all investigated phenotypical traits of the F1 mapping popu-
lation showed a pronounced deviation from the juvenile trends. The ir and the GL attained 
its lowest mean annual values. Conversely, in 2003 only GL and RD showed detectable  
deviations from their juvenile trends. The GL slightly decreased and the RD increased. The 
higher RD resulted in increased protection against air embolism. For δ13C and δ18O a  
significant decrease and, respectively, a slight but significant increase were evident as 
compared with 2002. The lower δ13C value indicated a decreasing efficiency in water use 
by the mapping population. The increased oxygen isotope signature δ18O indicates an  
increase in transpiration.  
The other traits (FL, AG, LQ, Dh) followed its juvenile trends and increased. The GD of the 
F1 mapping population played a special part. No clear juvenile trend was evident and the 
GD decreased slightly in both drought years. This is inconsistent with results from litera-
ture that report an increase in GD under lower water availability. For this reason, the 
drought reaction of the young trees could not be explained with the help of GD.  
A strongly right-skewed distribution of the traits BM and iBM was detectable. This means 
that only a small proportion of the investigated trees were highly yielding and thereby met 
the goal of water deficit tolerance in the narrow sense. Tree no. 29 was the most drought 
tolerant genotype with a BM of 3.7 kg (estimated using a biomass function). In comparison 
to the remainder of the mapping population, the tree combined its high yield (calculated 
per area at approximately 5.9 t oven-dry / [ha*y]) with very high water-use efficiency; this 
was shown by higher δ13C values in its tree-rings of 2002 as well those of 2003. Further-
more, based on a high AG, it was able to transport the xylem sap very efficiently; parallel to 
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this the RD was near the population mean. Therefore, this tree showed a well balanced 
relationship between efficiency and safety in xylem sap conduction. Moreover, this tree 
had a high LQ in all investigated years.  
Investigation of the correlation between the annual tree-ring data-sets of physio-anatomical 
wood traits of 2000 or 2003 (dry years) and BM resulted in weak or medium positive  
correlations (0,277 < rs < 0,563) for AG / BM and Dh / BM. Concerning the FL, the GL and 
the LQ, only for the data-sets of 2003 were medium positive correlations with BM evident. 
The annual tree-ring data-sets of 2002 and 2003 for δ13C were weakly positive correlated 
with BM. In contrast to this the RD of the annual tree-rings of 2000 and 2003 showed no 
significant correlation with the BM. 
The following conclusions were drawn with respect to the results of the physiological  
investigations: 
In 2003 the investigated physio-anatomical wood traits showed a different sensitivity in 
their reaction to the extremely negative atmospheric water potential that was combined 
with good water availability in the soil. The RD and the GL were more sensitive to the 
atmospheric water potential than other investigated traits.  
Water-deficit tolerant aspen stand out due to a BM far above average, or due to an above 
average radial increment, in combination with an above average water-use efficiency  
(as indicated by high δ13C values). Moreover, its xylem provides the opportunity for  
efficient sap conduction (indicated by a large AG) in combination with the highest possible 
protection against embolisms as indicated by a wood density that is at least at the level of 
the population mean value of RD.  
A higher δ13C value, that is a higher water-use efficiency, does not necessarily result in 
higher yield. Rather, there are a few genotypes that combine high water-use efficiency with 
high BM and, hence, they are more productive on dryer sites in the long term. Therefore 
δ13C is a good proxy for the determination of drought tolerance of aspen trees.  
Aside from BM under dry conditions, no other traits that were investigated can be recom-
mended as a stand-alone proxy for water deficit tolerance. For a water deficit tolerance 
evaluation, pairs of traits should be used, of which one trait is positively correlated with 
yield and the other represents a water deficit adaptation. Both the primary breeding goal  
of the highest possible yield as well as a better water deficit tolerance will always be  
considered in this context.  
The Drought Tolerance Index (DTI, FERNANDEZ 1992) was used as a ranking system for 
water deficit tolerance. This index is focused on the appraisal of annual crops. It is based 
on evaluation of the crop-yield under drought in comparison to the potential for yield under 
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optimum water supply conditions. For the present work, the DTI was adjusted for assess-
ment of observed radial increment values in a drought year in comparison to its  
corresponding potential radial increments that were derived from the tree-specific juvenile 
trends. Tree 29 was ranked as the most water-deficit-tolerant genotype in 2000 as well as 
in 2003. The author attempted to develop another index, since the DTI involves only yield 
related traits and the yield potential values required for DTI indexing could only be  
estimated, not measured. The two pairs of traits BM / δ13C and AG / RD were used and 
combined in an index value. This index was named Trockenheitstoleranzindex (TTI,  
German for ‘drought tolerance index’). Also using the TTI, the tree 29 was ranked as the 
most drought tolerant. The genotypes in the subsequent ranks also ranked better using the 
DTI. However, the order of the genotypes was somewhat altered using the TTI. Those 
trees that indicated a yield slightly above the average and exhibited an above-average RD 
in combination with a well-above-average δ13C value, received a better ranking with the 
TTI than with the DTI. These results demonstrated that a genotype ranking according to 
the water deficit tolerance was possible with both indices. In both cases, the higher  
yielding trees tended to rank better. The rankings have tentative character. They were used 
in only one population and need further proof in other trial populations. 
As a basis for the QTL-mapping approach, genetic linkage maps were constructed for  
genomes of both parents of the F1 mapping population following the Pseudo-Testcross-
Mapping-Strategy (GRATTAPAGLIA & SEDEROFF 1994). An LOD threshold of 4.0 was  
chosen to declare genetic linkage. After the exclusion of individuals with demonstrably 
differentiated parentage, only 74 individuals from the mapping population were retained. 
No map construction resulted in a number of linkage groups of 19, which corresponds to 
the haploid chromosome number of the genus Populus. The maternal map (P. tremula, 
„Schandau 4“) harboured 30 linkage groups and eight doublets. A total of 157 markers 
(144 AFLP, 13 SSR) was placed in linkage groups. The paternal map (P. tremula, 
„Lichtenhain 1“) consisted of 21 linkage groups and 14 doublets, which altogether har-
boured 148 markers (132 AFLP, 16 SSR). The maternal linkage groups covered 1,369 cM 
and the doublets an additional 176 cM. The paternal map spanned 1,079 cM (Doublets 225 
cM). In each case, one-fourth of the polymorphic markers of the maternal and the paternal 
data-sets was not mapped. The high number of linkage groups, doublets and unmapped 
markers indicated low genome coverage of the maps. A consensus map did not result in 
better map coverage, because the integration of the maternal with the paternal linkage 
groups was impeded by a low number of anchor markers available. The parental maps 
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were used for the mapping of QTL for physio-anatomical wood traits which reflect the 
water deficit tolerance.  
Single marker analyses with the Kruskal-Wallis statistic as well as Interval Mapping were 
applied. The statistic power of the QTL mapping presented here remained limited due  
to the relatively low genome coverage of the parental linkage maps and the relatively  
low number of individuals. Hence, a maximum of two intervals having QTL effects on  
a phenotypical annual tree-ring trait were mapped. Due to pleiotropic effects of QTLs  
 (parallel effects of a QTL on several phenotypical traits), the final number of detected 
QTL intervals had to be reduced.  
One QTL-interval was mapped on linkage group 1 of the maternal map. It refers to the 
chromosome 1 of the Populus genome and had a pleiotropic effect on growth related traits. 
The LOD-significance of the effects of this QTL on the radial increment increased with the 
age of the trees. It can be concluded that in different years the effects of the QTL on the 
radial increment differed in their intensity.  
One of the 29 QTL that were detected on the paternal map exceeded the genome-wide 
LOD significance threshold of 3.0. All other QTL intervals were detected at a linkage-
group-specific LOD threshold of 2.0. Twelve of 52 QTL on the maternal map exceeded the 
LOD threshold of 3.0. The results of the QTL mapping approach revealed preliminary  
results. A verification of these results requires a better map saturation with markers.  
Preferentially, SSR markers should be used since they are better suited as anchor markers 
for both comparative genome studies between the parental genomes as well as between 
different poplar species. 
148 Literaturverzeichnis  
8 Literaturverzeichnis 
ACHERÉ V, FAIVRE-RAMPANT P, JEANDROZ S, BESNARD G, MARKUSSEN T, ARAGONES A, 
FLADUNG M, RITTER E, FAVRE JM (2004) A full saturated linkage map of Picea abies 
including AFLP, SSR, ESTP, 5S rDNA and morphological markers. Theoretical and 
Applied Genetics 108 (8): 1602-1613 
ALTMAN A, PELAH D, YARNITSKY O, TZFIRA T, YA'ARI A, WANG W-X, SHOSEYOV O, 
VAINSTEIN A, HÜTTERMANN A, WANG S (1996) Towards water stress-tolerant poplar 
and pine trees: Molecular biology, transformation and regeneration. In: AHUJA MR 
(ed.) Somatic Cell Genetics and Molecular Genetics of Trees. Kluwer, p. 47-56 
APPLIED BIOSYSTEMS (2007) AFLP® Plant Mapping Protocol, online publication: 
http://www3.appliedbiosystems.com/cms/groups/mcb_support/documents/generaldoc
uments/cms_040959.pdf. Applied Biosystems, 850 Lincoln Centre Drive, Foster City, 
CA 94404 USA, 52 p. 
ARAUS JL, SLAFER GA, REYNOLDS MP, ROYO C (2002) Plant breeding and drought in  
C-3 cereals: What should we breed for? Annals of Botany 89: 925-940 
ARAVANOPOULOS FA, ZSUFFA L, CHONG KX (1994) Inheritance of Isozymes in Salix erio-
cephala Michx. Journal of Heredity 85 (5): 381-388 
AREND M, FROMM J (2003) Ultrastructural changes in cambial cell derivatives during  
xylem differentiation in poplar. Plant Biology 5 (3): 255-264 
AREND M, FROMM J (2007) Seasonal change in the drought response of wood cell  
development in poplar. Tree Physiology 27 (7): 985-992 
ARNAU G, LALLEMAND J, BOURGOIN M (2001) Are AFLP Markers the Best  Alternative 
for Cultivar Identification?  Proceedings of the International symposium on molecular 
markers for characterizing genotypes and identifying cultivars in horticulture.  
Acta Horticulturae 546. International Society of Horticultural Science (ISHS), Mont-
pellier, France, p. 301-306 
ASCHAN G, WITTMANN C, PFANZ H (2001) Age-dependent bark photosynthesis of aspen 
twigs. Trees-Structure and Function 15 (7): 431-437 
BAAS P, CHENGLEE L, ZHANG XY, CUI KI, DENG YF (1984) Some Effects of Dwarf 
Growth on Wood Structure. Iawa Bulletin 5 (1): 45-63 
BAILEY JK, SCHWEITZER JA, REHILL BJ, IRSCHICK DJ, WHITHAM TG, LINDROTH RL 
(2006) Rapid shifts in the chemical composition of aspen forests: an introduced  
herbivore as an agent of natural selection. Biological Invasions 9 (9): 715-722 
BARNETT JR, JERONIMIDIS G (2003) Wood Quality and its Biological Basis. Blackwell 
Publishing Ltd., Oxford, 226 p. 
BARR AG, BLACK TA, HOGG EH, GRIFFIS TJ, MORGENSTERN K, KLJUN N, THEEDE A,  
NESIC Z (2007) Climatic controls on the carbon and water balances of a boreal aspen 
forest, 1994-2003. Global Change Biology 13 (3): 561-576 
BARRENECHE T, BODENES C, LEXER C, TRONTIN JF, FLUCH S, STREIFF R, PLOMION C, 
ROUSSEL G, STEINKELLNER H, BURG K, FAVRE JM, GLOSSL J, KREMER A (1998) A 
genetic linkage map of Quercus robur L. (pedunculate oak) based on RAPD, SCAR, 
 Literaturverzeichnis 149 
microsatellite, minisatellite, isozyme and 5S rDNA markers. Theoretical and Applied 
Genetics 97 (7): 1090-1103 
BEAUDOIN M, HERNANDEZ RE, KOUBAA A, POLIQUIN J (1992) Interclonal, intraclonal and 
within-tree variation in wood density of poplar hybrid clones. Wood and Fiber  
Science 24 (2): 147-153 
BECKMANN JS, OSBORN TC (eds.) (1992) Plant Genomes: Methods for Genetic and  
Physical Mapping. Kluwer Academic Publishers, Dordrecht, The Netherlands, 250 p. 
BEKKAOUI F, MANN B, SCHROEDER B (2003) Application of DNA markers for the identifi-
cation and management of hybrid poplar accessions. Agroforestry Systems 59 (1):  
53-59 
BEMMANN A, FEGER KH, GEROLD D, GROßE W, HARTMANN KU, PETZOLD R, RÖHLE H, 
SCHWEINLE J, STEINKE C (2007) Kurzumtriebsplantagen auf landwirtschaftlichen  
Flächen in der Region Großenhain im Freistaat Sachsen. Forstarchiv 78 (3): 95-101 
BHASKAR R, ACKERLY DD (2006) Ecological relevance of minimum seasonal water  
potentials. Physiologia Plantarum 127 (3): 353-359 
BJÖRKLUND S, ANTTI H, UDDESTRAND I, MORITZ T, SUNDBERG B (2007) Cross-talk  
between gibberellin and auxin in development of Populus wood: gibberellin stimu-
lates polar auxin transport and has a common transcriptome with auxin. Plant Journal 
52 (3): 499-511 
BLADES T, RUDLOFF M, SCHULZE O (2005) The Synergy of Sun Fuel: Sustainable Sun 
Fuel from CHOREN’s Carbo-V® Process.  ISAF (International Symposia on Alcohol 
Fuels and other Renewables) XV, San Diego 6 p. 
BLAKE TJ, SPERRY JS, TSCHAPLINSKI TJ, WANG SS (1996) Water relations. In: STETTLER 
R, BRADSHAW HD, HEILMAN PE, HINCKLEY TM (Hrsg.) Biology of Populus and its 
Implications for Management and Conservation. NRC Research Press, Ottawa,  
Canada, p. 515-539 
BLANCO-CANQUI H, LAL R, SARTORI F, MILLER RO (2007) Changes in organic carbon and 
physical properties of soil aggregates under fiber farming. Soil Science 172 (7):  
553-564 
BLE (2008) Zugelassene Klone und Klonmischungen der Pappel (Populus spp.)  
(Info leaflet). Bundesanstalt für Landwirtschaft und Ernährung - Referat 324,  
Deichmanns Aue 29, 53179 Bonn, 2 S. 
BLOK K (2006) Renewable energy policies in the European Union. Energy Policy 34:  
251-255 
BOEHMEL C, LEWANDOWSKI I, CLAUPEIN W (2008) Comparing annual and perennial  
energy cropping systems with different management intensities. Agricultural Systems  
96 (1-3): 224-236 
BOELCKE B, KAHLE P (2000) Leistung schnellwachsender Baumarten im Kurzumtrieb auf 
landwirtschaftlichen Nutzflächen im Nordosten Deutschlands und erste Auswirkungen 
auf die Bodeneigenschaften. Die Holzzucht 12: 5-10 
BOELCKE B (2006) Schnellwachsende Baumarten auf landwirtschaftlichen Flächen - Leit-
faden zur Erzeugung von Energieholz. Ministerium für Ernährung, Landwirtschaft, 
Forsten und Fischerei Mecklenburg-Vorpommern, Dorfplatz 1, 18276 Gülzow, 36 S. 
150 Literaturverzeichnis  
BOERJAN W (2005) Biotechnology and the domestication of forest trees. Current Opinion 
in Biotechnology 16 (2): 159-166 
BORELLA S, LEUENBERGER M, SAURER M, SIEGWOLF R (1998) Reducing uncertainties in 
delta 13C analysis of tree rings: Pooling, milling, and cellulose extraction. Journal of 
Geophysical Research-Atmospheres 103 (D16): 19519-19526 
BRAATNE JH, HINCKLEY TM, STETTLER RF (1992) Influence of soil-water on the physio-
logical and morphological components of plant water-balance in Populus trichocarpa, 
Populus deltoides and their F1 hybrids. Tree Physiology 11 (4): 325-339 
BRADSHAW HD, STETTLER RF (1993) Molecular Genetics of Growth and Development in 
Populus 1. Triploidy in Hybrid Poplars. Theoretical and Applied Genetics 86 (2-3): 
301-307 
BRADSHAW HD, GRATTAPAGLIA D (1994) QTL mapping in interspecific hybrids of forest 
trees. Forest Genetics 1 (4): 191-196 
BRADSHAW HD, STETTLER RF (1994) Molecular genetics of growth and development in 
Populus 2: Segregation distortion due to genetic load. Theoretical and Applied  
Genetics 89 (5): 551-558 
BRADSHAW HD, VILLAR M, WATSON BD, OTTO KG, STEWART S, STETTLER RF (1994) 
Molecular genetics of growth and development in Populus 3: A genetic-linkage map 
of a hybrid poplar composed of RFLP, STS, and RAPD markers. Theoretical and  
Applied Genetics 89 (2-3): 167-178 
BRADSHAW HD (1996) Molecular genetics of Populus. In: STETTLER RF, BRADSHAW HD, 
HEILMAN PE, HINCKLEY TM (eds.) Biology of Populus and its Implications for  
Management and Conservation. NRC Research Press, Ottawa, Canada, p. 183-199 
BSCHORR O (1991) Winderregte Blattschwingungen. Naturwissenschaften 78 (9): 402-407 
BUNDESREGIERUNG (2007) Bericht zur Umsetzung der in der Kabinettsklausur am 
23./24.08.2007 in Meseberg beschlossenen Eckpunkte für ein Integriertes Energie- 
und Klimaprogramm. Presse- und Informationsamt der Bundesregierung, online  
verfügbar am 22.02.2009:  
http://www.bundesregierung.de/Content/DE/Artikel/2007/12/Anlagen/2007-12-05-
integriertes-energie-und-klimaprogramm,templateId=raw,property=publicationFile 
.pdf /2007-12-05-integriertes-energie-und-klimaprogramm, 93 S. 
BUNGART R (1999) Erzeugung von Biomasse zur energetischen Nutzung durch den Anbau 
schnellwachsender Baumarten auf Kippsubstraten des Lausitzer Braunkohlereviers. 
Lehrstuhl für Bodenschutz und Rekultivierung. Brandenburgische Technische  
Universität Cottbus, Cottbus, 159 S. 
BUTLER JM (2005) Forensic DNA Typing - Biology, Technology, and Genetics of STR 
Markers, 2. Auflage. Elsevier, Academic Press, Amsterdam, Heidelberg, 660 p. 
CAI H, INOUE M, YUYAMA N, NAKAYAMA S (2004) An AFLP-based linkage map of  
Zoysiagrass (Zoysia japonica). Plant Breeding 123 (6): 543-548 
CAMERON KD, TEECE MA, BEVILACQUA E, SMART LB (2002) Diversity of cuticular wax 
among Salix species and Populus species hybrids. Phytochemistry 60 (7): 715-725 
CARLQUIST S (2001) Comparative Wood Anatomy. Systematic, Ecological, and Evolu-
tionary Aspects of Dicotyledon Wood, 2. Auflage. Springer, Berlin, Heidelberg, New 
York, 448 S. 
 Literaturverzeichnis 151 
CARUSO A, CHEFDOR F, CARPIN S, DEPIERREUX C, DELMOTTE FM, KAHLEM G, MORABITO 
D (2008) Physiological characterization and identification of genes differentially  
expressed in response to drought induced by PEG 6000 in Populus canadensis leaves. 
Journal of Plant Physiology 165 (9): 932-941 
CATESSON AM, LACHAUD S (1993) The Cambium, Structure, Function and Control of Its 
Seasonal Activity. Acta Botanica Gallica 140 (4): 337-350 
CATTIVELLI L, RIZZA F, BADECK FW, MAZZUCOTELLI E, MASTRANGELO AM, FRANCIA E, 
MARE C, TONDELLI A, STANCA AM (2008) Drought tolerance improvement in crop 
plants: An integrated view from breeding to genomics. Field Crops Research  
105 (1-2): 1-14 
CERVERA M, GUSMAO J, STEENACKERS M, PELEMAN J, STORME V, VAN DEN BROECK A, 
VANMONTAGU M, BOERJAN W (1996) Identification of AFLP molecular markers for 
resistance against Melampsora larici-populina in Populus. Theoretical and Applied 
Genetics 93 (5-6): 733-737 
CERVERA M, STORME V, IVENS B, GUSMAO J, LIU B, HOSTYN V, VAN SLYCKEN J, VAN 
MONTAGU M, BOERJAN W (2001) Dense genetic linkage maps of three Populus  
species (Populus deltoides, P. nigra and P. trichocarpa) based on AFLP and  
microsatellite markers. Genetics 158 (2): 787-809 
CERVERA MT, PLOMION C, MALPICA C (2000) Molecular Markers and Genome Mapping 
in Woody Plants. In: JAIN SM, MINOCHA SC (eds.) Molecular Biology of Woody 
Plants. Kluwer, Dordrecht, p. 375-394 
CHELALA C, AUFFRAY C (2005) Sex-linked recombination variation and distribution of 
disease-related genes. Gene 346: 29-39 
CHEN S, WANG S, HÜTTERMANN A, ALTMAN A (2002) Xylem abscisic acid accelerates 
leaf abscission by modulating polyamine and ethylene synthesis in water-stressed  
intact poplar. Trees - Structure and Function 16 (1): 16-22 
CHRISTERSSON L (1996) Future research on hybrid aspen and hybrid poplar cultivation in 
Sweden. Biomass & Bioenergy 11 (2-3): 109-113 
CHURCHILL GA, DOERGE RW (1994) Empirical Threshold Values for Quantitative Trait 
Mapping. Genetics 138 (3): 963-971 
CIAIS P, REICHSTEIN M, VIOVY N, GRANIER A, OGEE J, ALLARD V, AUBINET M, BUCH-
MANN N, BERNHOFER C, CARRARA A, CHEVALLIER F, DE NOBLET N, FRIEND AD, 
FRIEDLINGSTEIN P, GRUNWALD T, HEINESCH B, KERONEN P, KNOHL A, KRINNER G, 
LOUSTAU D, MANCA G, MATTEUCCI G, MIGLIETTA F, OURCIVAL JM, PAPALE D,  
PILEGAARD K, RAMBAL S, SEUFERT G, SOUSSANA JF, SANZ MJ, SCHULZE ED,  
VESALA T, VALENTINI R (2005) Europe-wide reduction in primary productivity 
caused by the heat and drought in 2003. Nature 437 (7058): 529-533 
CLEMENT A, JANIN G (1973) Étude complémentaire de la présence de cristaux de carbo-
nate de calcium dans le bois de peupliers. Existence de cinq zones fonctionnelles  
reconnues à partir de leurs teneurs en phosphore. Annals of Forest Science 30: 63-81 
CONDON AG, RICHARDS RA, REBETZKE GJ, FARQUHAR GD (2004) Breeding for high  
water-use efficiency. Journal of Experimental Botany 55 (407): 2447-2460 
DAHMEN N, DINJUS E, HENRICH E (2007) Synthesis gas from biomass - Problems and  
solutions en route to technical realization. Oil Gas-European Magazine 33 (1): 31-34 
152 Literaturverzeichnis  
DAYANANDAN S, RAJORA O, BAWA K (1998) Isolation and characterization of micro-
satellites in trembling aspen (Populus tremuloides). Theoretical and Applied Genetics 
96 (6-7): 950-956 
DE LUCAS AI, SANTANA JC, RECIO P, HIDALGO E (2008) SSR-based tool for identification 
and certification of commercial Populus clones in Spain. Annals of Forest Science 
 65 (1): 1-7 
DE VICENTE MC, TANKSLEY SD (1991) Genome-Wide Reduction in Recombination of 
Backcross Progeny Derived from Male Versus Female Gametes in an Interspecific 
Cross of Tomato. Theoretical and Applied Genetics 83 (2): 173-178 
DENA (Hrsg.) (2006) Biomass to Liquid – BtL, Realisierungsstudie. Deutsche Energie-
Agentur GmbH (dena), Chausseestrasse 128a, 10115 Berlin, online verfügbar am 
22.02.2009: 
http://fnr.webseiten.cc/ftp/pdf/literatur/pdf_256btl_realisierungsstudie.pdf, 18 S. 
DEWOODY J, ROWE CA, HIPKINS VD, MOCK KE (2008) "Pando" Lives: Molecular Genetic 
Evidence of a Giant Aspen Clone in Central Utah. Western North American Naturalist 
68 (4): 493-497 
DIETER M (2006) Holzbilanzen 2004 und 2005 für die Bundesrepublik Deutschland.  
Institut für Ökonomie, Bundesforschungsanstalt für Forst- und Holzwirtschaft  
Hamburg, 19 S. 
DILLEN SY, MARRON N, KOCH B, CEULEMANS R (2008a) Genetic variation of stomatal 
traits and carbon isotope discrimination in two hybrid poplar families (Populus  
deltoides 'S9-2' x P. nigra 'Ghoy' and P. deltoides 'S9-2' x P. trichocarpa 'V24').  
Annals of Botany 102 (3): 399-407 
DILLEN SY, STORME V, MARRON N, BASTIEN C, NEYRINCK S, STEENACKERS M, CEULE-
MANS R, BOERJAN W (2008b) Genomic regions involved in productivity of two inter-
specific poplar families in Europe. 1. Stem height, circumference and volume.  
DOI 10.1007/s11295-008-0175-8. Tree Genetic and Genomes (online first): 1-18 
DOERGE RW, REBAI A (1996) Significance thresholds for QTL interval mapping tests.  
Heredity 76: 459-464 
DOERGE RW (2002) Mapping and analysis of quantitative trait loci in experimental  
populations. Nature Reviews Genetics 3 (1): 43-52 
DOVERI S, GIL FS, DIAZ A, REALE S, BUSCONI M, MACHADO AD, MARTIN A, FOGHER C, 
DONINI P, LEE D (2008) Standardization of a set of microsatellite markers for use in 
cultivar identification studies in olive (Olea europaea L.). Scientia Horticulturae  
116 (4): 367-373 
DOYLE JJ, DOYLE JL (1987) A rapid DNA isolation procedure for small quantities of fresh 
leaf tissue. Phytochemical Bulletin 19: 11-15 
DOYLE JJ, DOYLE JL (1990) Isolation of plant DNA from fresh tissue. Focus 12: 13-15 
DUMOLIN S, DEMESURE B, PETIT RJ (1995) Inheritance of chloroplast and mitochondrial 
genomes in pedunculate oak investigated with an efficient PCR method. Theoretical 
and Applied Genetics 91 (8): 1253-1256 
DUNEMANN F, KAHNAU R, STANGE I (1999) Analysis of complex leaf and flower  
characters in Rhododendron using a molecular linkage map. Theoretical and Applied  
Genetics 98 (6-7): 1146-1155 
 Literaturverzeichnis 153 
DVWK (Hrsg.) (1996) Ermittlung der Verdunstung von Land- und Wasserflächen. Gesell-
schaft zur Förderung der Abwassertechnik, Hennef, 134 S. 
DVWK (Hrsg.) (2002) Verdunstung in Bezug zu Landnutzung, Bewuchs und Boden.  
Gesellschaft zur Förderung der Abwassertechnik, Hennef, 144 S. 
ECKENWALDER JE (1996) Systematics and evolution of Populus. In: STETTLER RF,  
BRADSHAW HD, HEILMAN PE, HINCKLEY TM (eds.) Biology of Populus and its  
Implications for Management and Conservation. NRC Research Press, Ottawa,  
Canada, p. 7-32 
EHDAIE B, WHITKUS RW, WAINES JG (2003) Root biomass, water-use efficiency, and  
performance of wheat-rye translocations of chromosomes 1 and 2 in spring bread 
wheat 'Pavon'. Crop Science 43 (2): 710-717 
ELTROP L, KÖNIG A (2007) Stand und Perspektiven der energetischen Holznutzung in 
Deutschland - eine Einordnung. Forstarchiv 78 (3): 65-72 
ESCHBACH W, NOGLER P, SCHÄR E, SCHWEINGRUBER FH (1995) Technical advances in the 
radiodensitometrical determination of wood density. Dendrochronologia 13: 155-168 
EUROPEAN COMMISSION (2001) Directive 2001 /77/EC of the European Parliament and of 
the Council on the promotion of electricity from renewable sources in the internal 
electricity market. Official Journal of the European Communities from 27th of  
September 2001 L283: 33-40 
EUROPEAN COMMISSION (2003) Directive 2003/30/EC of the European Parliament and  
of the Council on the promotion of the use of biofuels or other renewable fuels for 
transport. Official Journal of the European Communities from the 17th of May 2003 
L123: 42-46 
FAAIJ A (2008) Developments in international bio-energy markets and trade. Biomass & 
Bioenergy 32 (8): 657-659 
FAO (2006) Global Planted Forests Thematic Study - Results and Analysis, Working  
Paper FP/38, by A. del Lungo, J. Ball and J. Carle. Food and Agriculture Organization 
of the United Nations, Rome, 168 p. 
FARQUHAR GD, O'LEARY MH, BERRY JA (1982) On the relationship between carbon  
isotope discrimination and the intercellular carbon dioxide concentration in leaves. 
Australian Journal of Plant Physiology 9: 121-137 
FARQUHAR GD, RICHARDS RA (1984) Isotopic composition of plant carbon correlates with 
water-use efficiency of wheat genotypes. Australian Journal of Plant Physiology  
11 (6): 539-552 
FERNANDEZ GCJ (1992) Effective Selection Criteria for Assessing Plant Stress Tolerance. 
In: KUO CG (eds.) Adaptation of food crops to temperature and water stress. Asian 
Vegetable Research and Development Center, Taipei, Taiwan, p. 257-270 
FISCHER RA, MAURER R (1978) Drought Resistance in Spring Wheat Cultivars. 1. Grain - 
Yield Responses. Australian Journal of Agricultural Research 29 (5): 897-912 
FLEMMING G (1994) Wald, Wetter, Klima. Deutscher Landwirtschaftsverlag Berlin, 136 S. 
FOOLAD MR, ARULSEKAR S, BECERRA V, BLISS FA (1995) A Genetic-Map of Prunus  
Based on an Interspecific Cross between Peach and Almond. Theoretical and Applied 
Genetics 91 (2): 262-269 
154 Literaturverzeichnis  
FOOTE KC, SCHAEDLE M (1978) Contribution of aspen bark photosynthesis to the energy-
balance of the stem. Forest Science 24 (4): 569-573 
FRANKE J, GOLDBERG V, EICHELMANN U, FREYDANK E, BERNHOFER C (2004) Statistical 
analysis of regional climate trends in Saxony, Germany. Climate Research 27 (2): 
145-150 
FRANKE J, GOLDBERG V, MELLENTHIN U, BERNHOFER C (2006) Risiken des regionalen 
Klimawandels in Sachsen, Sachsen-Anhalt und Thüringen. Wissenschaftliche Zeit-
schrift der Technischen Universität Dresden 55 (3-4): 97-104 
FREWEN BE, CHEN THH, HOWE GT, DAVIS J, ROHDE A, BOERJAN W, BRADSHAW HD 
(2000) Quantitative trait loci and candidate gene mapping of bud set and bud flush in 
Populus. Genetics 154 (2): 837-845 
FROMM J (1997) Hormonal physiology of wood growth in willow (Salix viminalis L.):  
Effects of spermine and abscisic acid. Wood Science and Technology 31 (2): 119-130 
GAO J, ZHANG S, QI L, ZHANG Y, WANG C, SONG W, HAN S (2006) Application of ISSR 
markers to fingerprinting of elite cultivars (varieties/clones) from different sections of 
the genus Populus L. Silvae Genetica 55 (1): 1-6 
GAUDET M, JORGE V, PAOLUCCI I, BERITOGNOLO I, SCARASCIA MUGNOZZA G, SABATTI M 
(2007) Genetic linkage maps of Populus nigra L. including AFLPs, SSRs, SNPs, and 
sex trait. Tree Genetics and Genomes: DOI 10.007/s11295-11007-10085-11291 
GEBHARDT C, RITTER E, BARONE A, DEBENER T, WALKEMEIER B, SCHACHTSCHABEL U, 
KAUFMANN H, THOMPSON RD, BONIERBALE MW, GANAL MW, TANKSLEY SD,  
SALAMINI F (1991) RFLP Maps of Potato and Their Alignment with the Homoeo-
logous Tomato Genome. Theoretical and Applied Genetics 83 (1): 49-57 
GEYER WA, DEWYKE J, WALAWENDER WP (2000) Biomass and gasification properties of 
young Populus clones. Wood and Fiber Science 32 (3): 375-384 
GILLET EM (Hrsg.) (2000) Which DNA marker for which purpose? Final compendium of 
the research project: development, optimisation and validation of molecular tools for 
assessment of biodiversity in forest trees. Wiedebusch, Hamburg, 167 S. 
GIOVANNELLI A, DESLAURIERS A, FRAGNELLI G, SCALETTI L, CASTRO G, ROSSI S,  
CRIVELLARO A (2007) Evaluation of drought response of two poplar clones (Populus 
x canadensis Monch 'I-214' and P. deltoides Marsh. 'Dvina') through high resolution 
analysis of stem growth. Journal of Experimental Botany 58 (10): 2673-2683 
GOLABADI M, ARZANI A, MAIBODY SAMM (2006) Assessment of drought tolerance in 
segregating populations in durum wheat. African Journal of Agricultural Research  
1 (5): 162-171 
GONZALEZ-MARTINEZ SC, KRUTOVSKY KV, NEALE DB (2006) Forest-tree population  
genomics and adaptive evolution. New Phytologist 170 (2): 227-238 
GRANIER A, BERBIGIER P, CEULEMANS R, GRÜNWALD T, HEINESCH B, KNOHL A,  
KÖSTNER B, LOUSTAU D, PILEGAARD K, REICHSTEIN M, VESALA T, WANG Q,  
TENHUNEN J (2004) The drought of 2003 in Western Europe: consequences on forest 
ecosystem functioning. Berichte Freiburger Forstliche Forschung 57: 42 
GRANIER A, REICHSTEIN M, BREDA N, JANSSENS IA, FALGE E, CIAIS P, GRUNWALD T, 
AUBINET M, BERBIGIER P, BERNHOFER C, BUCHMANN N, FACINI O, GRASSI G, 
HEINESCH B, ILVESNIEMI H, KERONEN P, KNOHL A, KOSTNER B, LAGERGREN F,  
 Literaturverzeichnis 155 
LINDROTH A, LONGDOZ B, LOUSTAU D, MATEUS J, MONTAGNANI L, NYS C, MOORS 
E, PAPALE D, PEIFFER M, PILEGAARD K, PITA G, PUMPANEN J, RAMBAL S, REBMANN 
C, RODRIGUES A, SEUFERT G, TENHUNEN J, VESALA I, WANG Q (2007) Evidence for 
soil water control on carbon and water dynamics in European forests during the  
extremely dry year: 2003. Agricultural and Forest Meteorology 143 (1-2): 123-145 
GRATTAPAGLIA D, SEDEROFF R (1994) Genetic-Linkage Maps of Eucalyptus grandis and 
Eucalyptus urophylla Using a Pseudo-Testcross - Mapping Strategy and RAPD  
Markers. Genetics 137 (4): 1121-1137 
GRATTAPAGLIA D, BERTOLUCCI FL, SEDEROFF RR (1995) Genetic-Mapping of QTLs  
Controlling Vegetative Propagation in Eucalyptus grandis and E. urophylla Using a 
Pseudo-Testcross Strategy and RAPD Markers. Theoretical and Applied Genetics 
90 (7-8): 933-947 
GREIF A, PÄLCHEN W, RANK G, WEIDENSDÖRFER H (Hrsg.) (2004) Geochemischer Atlas 
des Freistaates Sachsen - Teil 2: Spurenelementgehalte in Bachsedimenten.  
Sächsisches Landesamt für Umwelt und Geologie, Dresden, 65 S. 
GRIMMER MK, TRYBUSH S, HANLEY S, FRANCIS SA, KARP A, ASHER MJC (2007) An an-
chored linkage map for sugar beet based on AFLP, SNP and RAPD markers and QTL 
mapping of a new source of resistance to Beet necrotic yellow vein virus. Theoretical 
and Applied Genetics 114 (7): 1151-1160 
GROSJEAN J (1951) Substances with Fungicidal Activity in the Bark of Deciduous Trees. 
Nature 165 (4204): 853-854 
GÜNTHER B (2004) Untersuchungen an historischen Fichtenholzproben zur Entwicklung 
einer röntgendensitometrisch-multivariaten Datierungsmethode. Diplomarbeit. Institut 
für Forsttechnik und Forstnutzung. Technische Universität Dresden, Tharandt, 89 S. 
HACKE UG, SPERRY JS, POCKMAN WT, DAVIS SD, MCCULLOCH KA (2001) Trends in 
wood density and structure are linked to prevention of xylem implosion by negative 
pressure. Oecologia 126 (4): 457-461 
HACKE UG, SPERRY JS, WHEELER JK, CASTRO L (2006) Scaling of angiosperm xylem 
structure with safety and efficiency. Tree Physiology 26 (6): 689-701 
HALDANE JBS (1919) The combination of linkage values, and the calculation of distances 
between the loci of linked factors. Journal of Genetics 8 (4): 299-309 
HALL D, LUQUEZ V, GARCIA VM, ST ONGE KR, JANSSON S, INGVARSSON PK (2007)  
Adaptive population differentiation in phenology across a latitudinal gradient in  
European Aspen (Populus tremula, L.): A comparison of neutral markers, candidate 
genes and phenotypic traits. Evolution 61 (12): 2849-2860 
HAMELINCK CN, VAN HOOIJDONK G, FAAIJ APC (2005) Ethanol from lignocellulosic  
biomass: techno-economic performance in short-, middle- and long-term. Biomass & 
Bioenergy 28 (4): 384-410 
HAMZEH M, PERINET P, DAYANANDAN S (2006) Genetic relationships among species of 
Populus (Salicaceae) based on nuclear genomic data. Journal of the Torrey Botanical 
Society 133 (4): 519-527 
HANLEY S, BARKER JHA, VAN OOIJEN JW, ALDAM C, HARRIS SL, AHMAN I, LARSSON S, 
KARP A (2002) A genetic linkage map of willow (Salix viminalis) based on AFLP and 
microsatellite markers. Theoretical and Applied Genetics 105 (6-7): 1087-1096 
156 Literaturverzeichnis  
HANLEY S, MALLOT MD, KARP A (2006) Alignment of a Salix linkage map to the Populus 
genomic sequence reveals macrosynteny between willow and poplar genomes.  
Tree Genetics and Genomes 3: 35-48 
HARTMANN H, STREHLER A (1995) Die Stellung der Biomasse im Vergleich zu anderen 
erneuerbaren Energieträgern aus ökologischer, ökonomischer und technischer Sicht; 
Abschlußbericht für das Bundesministerium für Ernährung, Landwirtschaft und  
Forsten (BML). Landwirtschaftsverlag, Münster, 396 S. 
HARVEY HP, VAN DEN DRIESSCHE R (1997) Nutrition, xylem cavitation and drought  
resistance in hybrid poplar. Tree Physiology 17 (10): 647-654 
HARVEY HP, VAN DEN DRIESSCHE R (1999) Nitrogen and potassium effects on xylem  
cavitation and water-use efficiency in poplars. Tree Physiology 19 (14): 943-950 
HATTEMER HH, BERGMANN F, ZIEHE M (1993) Einführung in die Genetik für Studierende 
der Forstwissenschaft, 2. Auflage. Sauerländer, Frankfurt am Main, 492 S. 
HEGI G (1957) Illustrierte Flora von Mittel-Europa III / 1. Teil. Carl Hanser Verlag,  
München, 504 S. 
HEINZE B, FUSSI B (2008) Somatic mutations as a useful tool for studying clonal dynamics 
in trees. Molecular Ecology 17 (22): 4779-4781 
HELLE G (1996) Hochauflösende intra-annuelle Kohlenstoff-Isotopenuntersuchungen an 
Baumjahresringen. Dissertationsschrift. Westfälische Wilhelms-Universität, Münster, 
94 S. 
HELLE G, SCHLESER GH, BRÄUNING A (2001) Climate History of the Tibetan Plateau for 
the Last 1500 Years as Inferred from Stable Carbon Isotopes from Tree-Rings. In: 
IAEA (ed.) Study of Environmental Change using Isotope Techniques. International 
Atomic Energy Agency, Conference held in Vienna, 23-27 April 2001, p. 301-311 
HESMER H (1951) Das Pappelbuch. Verlag des Deutschen Pappelvereins, Bonn, 302 S. 
HOFFMANN D, WEIH M (2005) Limitations and improvement of the potential utilisation of 
woody biomass for energy derived from short rotation woody crops in Sweden and 
Germany. Biomass & Bioenergy 28 (3): 267-279 
HOFMANN M (1995) Schnellwachsende Baumarten für den Kurzumtrieb - Aspekte der 
Pflanzenzüchtung und Ergebnisse zur Kloneignung auf verschiedenen Standorten.  
Die Holzzucht Dezember 1995: 3-8 
HOFMANN M (2005) Pappeln als nachwachsender Rohstoff auf Ackerstandorten. Kultur-
verfahren, Ökologie und Wachstum unter dem Aspekt der Sortenwahl. Forschungs-
institut für schnellwachsende Baumarten, Hannoversch Münden, 143 S. 
HSIAO TC (1973) Plant responses to water stress. Annual Review of Plant Physiology and 
Plant Molecular Biology 24: 519-570 
HUANG R, FURUKAWA I (2000a) Correlation between climatic factors and radial growth of 
Populus spp., planted in a semiarid region in China. Mokuzai Gakkaishi 46 (4):  
363-367 
HUANG R, FURUKAWA I (2000b) Horizontal variations of vessel element length and wood 
fiber length of two kinds of poplars planted in the desert areas of China. Mokuzai 
Gakkaishi 46 (6): 495-502 
 Literaturverzeichnis 157 
HUBER B (1928) Weitere quantitative Untersuchungen über das Wasserleitungssystem der 
Pflanzen. Jahrbücher für Wissenschaftliche Botanik 67: 877-959 
HUBER B (1956) Die Gefässleitung. In: RUHLAND W (Hrsg.) Encyclopedia of Plant Physio-
logy. Springer, Berlin, S. 541-582 
IPCC (2007) Climate Change 2007: Mitigation of Climate Change, Contribution of  
Working group III to the Fourth Assessment Report of the Intergovernmental Panel on 
Climate Change. In: METZ B, DAVIDSON OR, BOSCH PR, DAVE R, MEYER LA (Hrsg.). 
Cambridge University Press, Cambridge and New York, p. 851 
JACOBSEN AL, EWERS FW, PRATT RB, PADDOCK WA, DAVIS SD (2005) Do xylem fibers 
affect vessel cavitation resistance? Plant Physiology 139 (1): 546-556 
JANSEN RC (1993) Interval Mapping of Multiple Quantitative Trait Loci. Genetics 135 (1): 
205-211 
JEFFREY EC (1917) The Anatomy of Woody Plants. University of Chicago Press, Chicago, 
IL, 478 p. 
JOACHIM H-F (1953) Untersuchungen über die Wurzelausbildung der Pappel und die 
Standortansprüche von Pappelsorten. Wissenschaftliche Abhandlungen Deutsche der 
Akademie der Landwirtschaftswissenschaften zu Berlin. Band VII., Berlin, 208 S. 
JOHANSSON T (1999) Biomass equations for determining fractions of European aspen  
growing on abandoned farmland and some practical implications. Biomass &  
Bioenergy 17: 471-480 
JONES PD, BRIFFA KR, OSBORN TJ, LOUGH JM, VAN OMMEN TD, VINTHER BM,  
LUTHERBACHER J, WAHL ER, ZWIERS FW, MANN ME, SCHMIDT GA, AMMANN CM, 
BUCKLEY BM, COBB KM, ESPER J, GOOSSE H, GRAHAM N, JANSEN E, KIEFER T, 
KULL C, KUTTEL M, MOSLEY-THOMPSON E, OVERPECK JT, RIEDWYL N, SCHULZ M, 
TUDHOPE AW, VILLALBA R, WANNER H, WOLFF E, XOPLAKI E (2009)  
High-resolution palaeoclimatology of the last millennium: a review of current status 
and future prospects. Holocene 19 (1): 3-49 
JORGE V, DOWKIW A, FAIVRE-RAMPANT P, BASTIEN C (2005) Genetic architecture of  
qualitative and quantitative Melampsora larici-populina leaf rust resistance in hybrid 
poplar: genetic mapping and QTL detection. New Phytologist 167 (1): 113-127 
KARELS TJ, BOONSTRA R (2003) Reducing solar heat gain during winter: The role of white 
bark in northern deciduous trees. Arctic 56 (2): 168-174 
KÄRKI T (2001) Variation of wood density and shrinkage in European aspen (Populus  
tremula). Holz als Roh- und Werkstoff 59 (1-2): 79-84 
KEARSEY MJ, POONI HS (2004) Genetical Analysis of Quantitative Traits. Nelson Thornes 
Ltd., 381 p. 
KELLEHER CT, CHIU R, SHIN H, BOSDET IE, KRZYWINSKI MI, FJELL CD, WILKIN J, YIN 
TM, DIFAZIO SP, ALI J, ASANO JK, CHAN S, CLOUTIER A, GIRN N, LEACH S, LEE D, 
MATHEWSON CA, OLSON T, O'CONNOR K, PRABHU AL, SMAILUS DE, STOTT JM, 
TSAI M, WYE NH, YANG GS, ZHUANG J, HOLT RA, PUTNAM NH, VREBALOV J,  
GIOVANNONI JJ, GRIMWOOD J, SCHMUTZ J, ROKHSAR D, JONES SJM, MARRA MA, 
TUSKAN GA, BOHLMANN J, ELLIS BE, RITLAND K, DOUGLAS CJ, SCHEIN JE (2007)  
A physical map of the highly heterozygous Populus genome: integration with the  
genome sequence and genetic map and analysis of haplotype variation. Plant Journal  
50 (6): 1063-1078 
158 Literaturverzeichnis  
KEMPERMAN JA, BARNES BV (1976) Clone Size in American Aspens. Canadian Journal of 
Botany - Revue Canadienne de Botanique 54 (22): 2603-2607 
KENIS K, KEULEMANS J (2005) Genetic linkage maps of two apple cultivars (Malus x  
domestica Borkh.) based on AFLP and microsatellite markers. Molecular Breeding  
15 (2): 205-219 
KENIS K, KEULEMANS J (2007) Study of tree architecture of apple (Malus x domestica 
Borkh.) by QTL analysis of growth traits. Molecular Breeding 19 (3): 193-208 
KERN KA, EWERS FW, TELEWSKI FW, KOEHLER L (2005) Mechanical perturbation affects 
conductivity, mechanical properties and aboveground biomass of hybrid poplar. Tree 
Physiology 25: 1243-1251 
KOESER AK, STEWART JR, BOLLERO GA, BULLOCK DG, STRUVE DK (2009) Impacts of 
Handling and Transport on the Growth and Survival of Balled-and-burlapped Trees. 
Hortscience 44 (1): 53-58 
KOLB KJ, SPERRY JS (1999) Differences in drought adaptation between subspecies of  
sagebrush (Artemisia tridentata). Ecology 80 (7): 2373-2384 
KORN S (2004) Experimentelle Untersuchung der Wasseraufnahme und der hydraulischen 
Eigenschaften des Wurzelsystems von sechs heimischen Baumarten. Dissertation zur 
Erlangung des Doktorgrades der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultäten. 
Georg-August-Universität zu Göttingen, Göttingen, 148 S. 
KOSAMBI DD (1944) The estimation of map distances from recombination values. Annals 
of Eugenics 12: 172-175 
KOSTIAINEN K, KAAKINEN S, WARSTA E, KUBISKE ME, NELSON ND, SOBER J, KARNOSKY 
DF, SARANPAA P, VAPAAVUORI E (2008) Wood properties of trembling aspen and  
paper birch after 5 years of exposure to elevated concentrations of CO2 and O3.  
Tree Physiology 28 (5): 805-813 
KOZLOWSKI TT (1968) Water Deficits and Plant Growth. Academic Press, New York, 
London, 333 p. 
KOZLOWSKI TT, PALLARDY SG (2002) Acclimation and adaptive responses of woody 
plants to environmental stresses. Botanical Review 68 (2): 270-334 
KRABEL D, ESCHRICH W, BODSON M (1993) Seasonal-Changes in Sucrose Concentration 
in Trees. Acta Botanica Gallica 140 (4): 359-362 
KRABEL D (1998) Mikroanalytische Untersuchungen zur Physiologie des Baumkambiums 
am Beispiel von Thuja occidentalis L. und Fagus sylvativa L. Selbstverlag der  
Fachrichtung Forstwissenschaften der TU Dresden, Tharandt, 97 S. 
KRABEL D (2000) Influence of sucrose on cambial activity. In: SAVIDGE RA, BARNETT JR, 
NAPIER R (eds.) Cell and Molecular Biology of Wood Formation. BIOS Scientific 
Publishers, Oxford, United Kingdom, p. 112-126 
KRAMER H (1988) Waldwachstumslehre. Verlag Paul Parey, Hamburg, Berlin, 374 S. 
KRAMER H, AKÇA A (2002) Leitfaden zur Waldmesslehre, 4. Auflage. J. D. Sauerländers 
Verlag, Frankfurt am Main, 266 S. 
KRAMER PJ, KOZLOWSKI TT (1979) Physiology of Woody Plants. Academic Press,  
New York, San Franzisco, London, 811 p. 
 Literaturverzeichnis 159 
KÜCHLER W (2004) Die Dürreperiode 2003 in Sachsen.  Aktuelle Information. Landesamt 
für Umwelt und Geologie, online: http://www.smul.sachsen.de/ umwelt/ download/  
klima/ duerrebericht_2003_2.pdf, Dresden, 34 S. 
KÜCHLER W, SOMMER W (2005) Klimawandel in Sachsen - Sachstand und Ausblick 2005, 
Hrsg.: Freistaat Sachsen, Staatsministerium für Umwelt und Landwirtschaft.  
saxoprint, Dresden. 111 S. 
KUMABE K, FUJIMOTO S, YANAGIDA T, OGATA M, FUKUDA T, YABE A, MINOWA T (2008) 
Environmental and economic analysis of methanol production process via biomass  
gasification. Fuel 87 (7): 1422-1427 
KÜRSCHNER K, POPIK MG (1962) Zur Analyse von Hölzern. Mitteilungen zur Chemie, 
Physik, Biologie und Technologie des Holzes 16 (1): 1-11 
LACHAUD S (1989) Some Aspects of Phytohormonal Participation in the Control of  
Cambial Activity and Xylogenesis in Tree Stems. Annales des Sciences Forestieres 
46: 273-276 
LANDER E, ABRAHAMSON J, BARLOW A, DALY M, LINCOLN S, NEWBURG L, GREEN P 
(1987) Mapmaker: a Computer Package for Constructing Genetic-Linkage Maps.  
Cytogenetics and Cell Genetics 46 (1-4): 642-642 
LANDER E, KRUGLYAK L (1995) Genetic Dissection of Complex Traits - Guidelines for 
Interpreting and Reporting Linkage Results. Nature Genetics 11 (3): 241-247 
LANDER ES, BOTSTEIN D (1989) Mapping Mendelian Factors Underlying Quantitative 
Traits Using RFLP Linkage Maps. Genetics 121 (1): 185-199 
LANGER K, LEVCHENKO V, FROMM J, GEIGER D, STEINMEYER R, LAUTNER S, ACHE P, 
HEDRICH R (2004) The poplar K+ channel KPT1 is associated with K+ uptake during 
stomatal opening and bud development. Plant Journal 37 (6): 828-838 
LARCHER W (2001) Ökophysiologie der Pflanzen, 6. Auflage. Eugen Ulmer Verlag,  
Stuttgart, 394 S. 
LATVA-KARJANMAA T, PENTTILA R, SIITONEN J (2007) The demographic structure of  
European aspen (Populus tremula) populations in managed and old-growth boreal  
forests in eastern Finland. Canadian Journal of Forest Research - Revue Canadienne 
de Recherche Forestiere 37 (6): 1070-1081 
LEAL S, SOUSA VB, PEREIRA H (2007) Radial variation of vessel size and distribution in 
cork oak wood (Quercus suber L.). Wood Science and Technology 41 (4): 339-350 
LEHMANN EL (1975) Nonparametrics - Statistical Methods Based on Ranks. Holden-Day, 
Oakland, California, 457 p. 
LEONELLI G, DENNELER B, BERGERON Y (2008) Climate sensitivity of trembling aspen 
radial growth along a productivity gradient in northeastern British Columbia, Canada. 
Canadian Journal of Forest Research - Revue Canadienne de Recherche Forestiere  
38 (5): 1211-1222 
LESPINASSE D, GRIVET L, TROISPOUX V, RODIER-GOUD M, PINARD F, SEGUIN M (2000) 
Identification of QTLs involved in the resistance to South American leaf blight  
(Microcyclus ulei) in the rubber tree. Theoretical and Applied Genetics 100 (6):  
975-984 
LEWIS AM, BOOSE ER (1995) Estimating volume flow-rates through xylem conduits.  
American Journal of Botany 82 (9): 1112-1116 
160 Literaturverzeichnis  
LEXER C, FAY M, JOSEPH J, NICA M, HEINZE B (2005) Barrier to gene flow between  
two ecologically divergent Populus species, P. alba (white poplar) and P. tremula 
(European aspen): the role of ecology and life history in gene introgression.  
Molecular Ecology 14 (4): 1045-1057 
LFUG (Hrsg.) (2003) Einfluss des August-Hochwassers 2002 auf das Grundwasser.  
Sächsisches Landesamt für Umwelt und Geologie, Zur Wetterwarte 11, D-01109 
Dresden, 47 S. 
LI B, WU R (1996) Genetic causes of heterosis in juvenile aspen: A quantitative compari-
son across intra- and inter-specific hybrids. Theoretical and Applied Genetics 93 (3): 
380-391 
LIANG ZS, YANG HW, SHAO HB, HAN RL (2006) Investigation on water consumption  
characteristics and water use efficiency of poplar under soil water deficits on the 
Loess Plateau. Colloids and Surfaces B-Biointerfaces 53 (1): 23-28 
LIEBHARD R, KELLERHALS M, PFAMMATTER W, JERTMINI M, GESSLER C (2003a) Mapping 
quantitative physiological traits in apple (Malus x domestica Borkh.). Plant Molecular 
Biology 52 (3): 511-526 
LIEBHARD R, KOLLER B, GIANFRANCESCHI L, GESSLER C (2003b) Creating a saturated 
reference map for the apple (Malus x domestica Borkh.) genome. Theoretical and  
Applied Genetics 106: 1497-1508 
LIEBHARD R, KOLLER B, PATOCCHI A, KELLERHALS M, PFAMMATTER W, JERMINI M, 
GESSLER C (2003c) Mapping quantitative field resistance against apple scab in  
a 'Fiesta' x 'Discovery' progeny. Phytopathology 93 (4): 493-501 
LIESEBACH M, VON WÜHLISCH G, MUHS HJ (1997) Eignung der Baumart Aspe und  
Prüfung von Aspenhybriden für Biomasseerzeugung in Kurzumtriebsplantagen,  
Arbeitsbericht. Bundesforschungsanstalt für Forst- und Holzwirtschaft, Hamburg,  
109 S. 
LIESEBACH M, MECKE R, ROSE A (2000a) Die epigäische Wirbellosenfauna einer Kurzum-
triebsplantage im Vergleich zu der eines angrenzenden Gerstenackers und der eines 
Fichtenwaldes. Die Holzzucht 12: 21-25 
LIESEBACH M, VON WÜHLISCH G, MUHS H-J (2000b) Überlegenheit von Aspen-
Arthybriden bei der Biomasseproduktion im Kurzumtrieb. Die Holzzucht 12: 11-18 
LIM DO, SOH WY (2000) Cambial Development and Length of Tracheary Elements and 
Fibers in Dwarf Trees. In: SOO KY (eds.) New Horizons in Wood Anatomy. Chonnam 
National University Press, Kwangju, Korea, p. 99-105 
LIU BH (1998) Statistical Genomics. Linkage, Mapping, and QTL Analysis: Linkage, 
Mapping and QTL Analysis. CRC Press, 648 p. 
LIU Z, FURNIER GR (1993) Inheritance and linkage of allozymes and Restriction-
Fragment-Length-Polymorphisms in trembling aspen. Journal of Heredity 84 (5):  
419-424 
LIVINGSTON NJ, SPITTLEHOUSE DL (1996) Carbon isotope fractionation in tree ring early 
and late wood in relation to intra-growing season water balance. Plant Cell and  
Environment 19 (6): 768-774 
 Literaturverzeichnis 161 
LOADER NJ, ROBERTSON I, LÜCKE A, HELLE G (2002) Preparation of holocellulose from 
standard increment cores for stable carbon isotope analysis. Swansea Geographer  
37: 1-9 
LOADER NJ, ROBERTSON I, MCCARROLL D (2003) Comparison of stable carbon isotope 
ratios in the whole wood, cellulose and lignin of oak tree-rings. Palaeogeography  
Palaeoclimatology Palaeoecology 196 (3-4): 395-407 
LONDO M, DEKKER J, TER KEURS W (2005) Willow short-rotation coppice for energy and 
breeding birds: an exploration of potentials in relation to management. Biomass & 
Bioenergy 28 (3): 281-293 
LUNDQVIST SO (2002) Efficient wood and fiber characterization - A key factor in research 
and operation. Annals of Forest Science 59 (5-6): 491-501 
LYNCH M, WALSH B (1998) Genetics, and Analysis of Quantitative Traits. Sinauer  
Associates, Sunderland, Massachusetts, USA, 980 p. 
MA CX, CASELLA G, WU RL (2002) Functional mapping of quantitative trait loci under-
lying the character process: A theoretical framework. Genetics 161 (4): 1751-1762 
MALIEPAARD C, JANSEN J, VAN OOIJEN JW (1997) Linkage analysis in a full-sib family of 
an outbreeding plant species: overview and consequences for applications. Genetical 
Research 70 (3): 237-250 
MALIEPAARD C, ALSTON FH, VAN ARKEL G, BROWN LM, CHEVREAU E, DUNEMANN F, 
EVANS KM, GARDINER S, GUILFORD P, VAN HEUSDEN AW, JANSE J, LAURENS F, 
LYNN JR, MANGANARIS AG, DEN NIJS APM, PERIAM N, RIKKERINK E, ROCHE P,  
RYDER C, SANSAVINI S, SCHMIDT H, TARTARINI S, VERHAEGH JJ, VRIELINK-VAN 
GINKEL M, KING GJ (1998) Aligning male and female linkage maps of apple  
(Malus pumila Mill.) using multi-allelic markers. Theoretical and Applied Genetics 97 
(1-2): 60-73 
MALIEPAARD CA (2000) Genetic mapping in a full-sib family of apple. Doctoral Thesis. 
Wageningen University, Wageningen, The Netherlands, 151 p. 
MANN ME, HUGHES MK (2002) Tree-ring chronologies and climate variability.  
Science 296 (5569): 848-848 
MANSFIELD SD, WEINEISEN H (2007) Wood fiber quality and kraft pulping efficiencies of 
trembling aspen (Populus tremuloides Michx) clones. Journal of Wood Chemistry and 
Technology 27 (3-4): 135-151 
MARKUSSEN T, PAKULL B, FLADUNG M (2007) Positioning of sex-correlated markers  
for Populus in a AFLP- and SSR-Marker based genetic map of Populus tremula x 
tremuloides. Silvae Genetica 56 (3-4): 180-184 
MARRON N, VILLAR M, DREYER E, DELAY D, BOUDOURESQUE E, PETIT JM, DELMOTTE 
FM, GUEHL JM, BRIGNOLAS F (2005) Diversity of leaf traits related to productivity in 
31 Populus deltoides x Populus nigra clones. Tree Physiology 25 (4): 425-435 
MARTIN B, TAUER CG, LIN RK (1999) Carbon isotope discrimination as a tool to improve 
water-use efficiency in tomato. Crop Science 39 (6): 1775-1783 
MÁTYÁS C (1996) Climatic adaptation of trees: Rediscovering provenance tests. Euphytica 
92 (1-2): 45-54 
MÁTYÁS C, PESZLEN I (1997) Effect of age on selected wood quality traits of poplar  
clones. Silvae Genetica 46 (2-3): 64-72 
162 Literaturverzeichnis  
MECHANDA SM, BAUM BR, JOHNSON DA, ARNASON JT (2004) Sequence assessment of 
comigrating AFLP (TM) bands in Echinacea - implications for comparative biological 
studies. Genome 47 (1): 15-25 
MEKSEM K, KAHL G (eds.) (2005) The Handbook of Plant Genome Mapping: Genetic and 
Physical Mapping. Wiley-VCH, Weinheim, Germany 380 p. 
MELCHIOR GH (1985) Züchtung von Aspen und Hybridaspen und ihre Perspektiven für die 
Praxis. Allgemeine Forst- und Jagdzeitung 156: 112-122 
MEYER-UHLENRIED KH (1958) Untersuchungen über die Vererbung eines anatomischen 
Merkmals bei Kreuzungen von Pappeln verschiedener Sektionen. Theoretical and  
Applied Genetics (Der Züchter) 28 (5): 209-216 
MEYER-UHLENRIED KH (1959) Über die Vererbung von Holzfaserlängen bei verschie-
denen Arten der Gattung Populus. Theoretical and Applied Genetics (Der Züchter)  
29 (3): 117-123 
MEYER M, RUST S, KRABEL D (2006) Pappelzüchtung muss sich neu orientieren. Holz-
zentralblatt 6: 202-204 
MÉZARD C (2006) Meiotic recombination hotspots in plants. Biochemical Society  
Transactions 34: 531-534 
MING R, WANG JP, MOORE PH, PATERSON AH (2007) Sex chromosomes in flowering 
plants. American Journal of Botany 94 (2): 141-150 
MITTON JB, GRANT MC (1980) Observations on the Ecology and Evolution of Quaking 
Aspen, Populus tremuloides, in the Colorado Front Range. American Journal of  
Botany 67 (2): 202-209 
MOCK KE, ROWE CA, HOOTEN MB, DEWOODY J, HIPKINS VD (2008) Clonal dynamics in 
western North American aspen (Populus tremuloides). Molecular Ecology 17 (22): 
4827-4844 
MOHRDIEK O (1979) Juvenile Mature and Trait Correlations in Some Aspen and Poplar 
Trials. Silvae Genetica 28 (2-3): 107-111 
MOHRDIEK O (1980) Untersuchungen zur Eignung von Aspeneltern für die Kreuzungs-
züchtung. Die Holzzucht 34: 5-9 
MONCLUS R, DREYER E, DELMOTTE FM, VILLAR M, DELAY D, BOUDOURESQUE E, PETIT 
JM, MARRON N, BRECHET C, BRIGNOLAS F (2005) Productivity, leaf traits and carbon 
isotope discrimination in 29 Populus deltoides x P. nigra clones. New Phytologist  
167 (1): 53-62 
MONCLUS R, DREYER E, VILLAR M, DELMOTTE FM, DELAY D, PETIT JM, BARBAROUX C, 
THIEC D, BRECHET C, BRIGNOLAS F (2006) Impact of drought on productivity and  
water use efficiency in 29 genotypes of Populus deltoides x Populus nigra. New Phy-
tologist 169 (4): 765-777 
MORGAN TH (1910) Chromosomes and heredity. American Naturalist 44: 449-496 
MORTON NE (1955) Sequential Tests for the Detection of Linkage. American Journal of 
Human Genetics 7 (3): 277-318 
MUELLER L, BEHRENDT A, SCHALITZ G, SCHINDLER U (2005) Above ground biomass  
and water use efficiency of crops at shallow water tables in a temperate climate.  
Agricultural Water Management 75 (2): 117-136 
 Literaturverzeichnis 163 
MUELLER UG, WOLFENBARGER LL (1999) AFLP genotyping and fingerprinting. Trends  
in Ecology & Evolution 14 (10): 389-394 
MYBURG AA, GRIFFIN AR, SEDEROFF RR, WHETTEN RW (2003) Comparative genetic  
linkage maps of Eucalyptus grandis, Eucalyptus globulus and their F-1 hybrid based 
on a double pseudo-backcross mapping approach. Theoretical and Applied Genetics 
107 (6): 1028-1042 
MYBURG AA, POTTS BM, MARQUES CM, KIRST M, GION J-M, GRATTAPAGLIA D,  
GRIMA-PETTENATI J (2007) Eucalypts. In: KOLE C (Hrsg.) Genome Mapping and  
Molecular Breeding in Plants - Forest Trees. Springer Verlag, Berlin, Heidelberg,  
S. 115-160 
MYERS GC, AROLA RA, HORN RA, WEGNER TH (1996) Chemical and mechanical pulping 
of aspen chunkwood, mature wood and juvenile wood. Tappi Journal 79 (12): 161-168 
NGUYEN HT, WU X (2005) Molecular Marker Systems for Gentic Mapping. In: MEKSEM 
K, KAHL G (Hrsg.) The Handbook of Plant Genome Mapping. Viley-VCH Verlag 
GmbH & Co. KGaA, Weinheim, S. 23-52 
NIKAIDO A, YOSHIMARU H, TSUMURA Y, SUYAMA Y, MURAI M, NAGASAKA K (1999) 
Segregation distortion for AFLP markers in Cryptomeria japonica. Genes & Genetic 
Systems 74 (2): 55-59 
NILSSON J, KARLBERG A, ANTTI H, LOPEZ-VERNAZA M, MELLEROWICZ E, PERROT-
RECHENMANN C, SANDBERG G, BHALERAO RP (2008) Dissecting the molecular basis 
of the regulation of wood formation by auxin in hybrid aspen. Plant Cell 20 (4):  
843-855 
OBER ES, CLARK CJA, LE BLOA M, ROYAL A, JAGGARD KW, PIDGEON JD (2004)  
Assessing the genetic resources to improve drought tolerance in sugar beet: agronomic 
traits of diverse genotypes under droughted and irrigated conditions. Field Crops  
Research 90 (2-3): 213-234 
OTT J (1991) Analysis of Human Genetic Linkage. Johns Hopkins University Press,  
Baltimore, 382 p. 
PAKULL B, GROPPE K, MEYER M, MARKUSSEN T, FLADUNG M (2009) Intraspecific and 
Interspecific F1 Genetic Linkage Mapping in Aspen (Populus tremula L. and P. tre-
muloides Michx.). Tree Genetics and Genomes DOI 10.1007/s11295-009-0204-2: 
online, 11 S. 
PANSHIN AJ, DE ZEEUW C (1980) Textbook of Wood Technology. McGraw-Hill Book 
Company, New York, San Francisco, 722 p. 
PASSIOURA JB, FRY SC (1992) Turgor and Cell Expansion - Beyond the Lockhart  
Equation. Australian Journal of Plant Physiology 19 (5): 565-576 
PELAH D, SHOSEYOV O, ALTMAN A (1995) Characterization of Bspa, a Major Boiling-
Stable, Water-Stress-Responsive Protein in Aspen (Populus tremula). Tree Physiology 
15 (10): 673-678 
PELAH D, ALTMAN A, SHOSEYOV O (1997) Drought Tolerance: A Molecular Perspective. 
Acta Hort 447: 439-445 
PERALA DA (1990) Quaking Aspen. In: BURNS RM, HONKALA BH (eds.) Silvics of  
North America: 2 Hardwoods Agriculture Handbook 654. USDA Forest Service,  
Washington D.C., p. 555-569 
164 Literaturverzeichnis  
PETZOLD R, FEGER KH, SIEMER B (2006) Standörtliche Potenziale für den Anbau schnell-
wachsender Baumarten auf Ackerflächen. AFZ - Der Wald 60 (16): 855-857 
PILATE G, DEJARDIN A, LAURANS F, LEPLE J (2004) Tension wood as a model for  
functional genomics of wood formation. New Phytologist 164 (1): 63-72 
PITELKA LF, ASHMUN JW (1985) Physiology and integration of ramets in clonal plants. In: 
JACKSON JBC, BUSS LW, COOK RE (eds.) Population Biology and Evolution of 
Clonal Organisms. Yale Univesity Press, New Haven, p. 399-435 
PLIENINGER T, BENS O, HÜTTL RF (2006) Nachwachsende Rohstoffe, Bioenergie und  
Naturschutz. In: KONOLD W, BÖCKER R, HAMPICKE U (Hrsg.) Handbuch Naturschutz 
und Landschaftspflege, 18. Ergänzungslieferung 2/06. ecomed, Landsberg am Lech, 
S. 1-17 
PLIURA A, ZHANG SY, BOUSQUET J, MACKAY J (2006) Age trends in genotypic variation 
of wood density and its intra-ring components in young poplar hybrid crosses. Annals 
of Forest Science 63 (7): 673-685 
PLOMION C, O'MALLEY DM (1996) Recombination rate differences for pollen parents and 
seed parents in Pinus pinaster. Heredity 77: 341-350 
PLOMION C, LALANNE C, CLAVEROL S, MEDDOUR H, KOHLER A, BOGEAT-TRIBOULOT 
MB, BARRE A, LE PROVOST G, DUMAZET H, JACOB D, BASTIEN C, DREYER E,  
DE DARUVAR A, GUEHL JM, SCHMITTER JM, MARTIN F, BONNEU M (2006) Mapping 
the proteome of poplar and application to the discovery of drought-stress responsive 
proteins. Proteomics 6 (24): 6509-6527 
PLOMION C, CHAGNE D, POT D, KUMAR S, WILCOX PL, BURDON RD, PRAT D,  
PETERSON DG, PAIVA J, CHAUMEIL P, VENDRAMIN GG, SEBASTIANI F, ECHT CS, 
SAVOLAINEN O, KUBISIAK TL, CERVERA MT, DE MARIA N, ISLAM-FARIDI N (2007) 
Pines. In: KOLE C (Hrsg.) Genome Mapping and Molecular Breeding in Plants -  
Forest Trees. Springer Verlag, Berlin, Heidelberg, S. 29-92 
POSPÍŠKOVÁ M, ŠÁLKOVÁ I (2006) Population structure and parentage analysis of black 
poplar along the Morava River. Canadian Journal of Forest Research - Revue Canadi-
enne de Recherche Forestière 36 (5): 1067-1076 
POWLSON DS, RICHE AB, SHIELD I (2005) Biofuels and other approaches for decreasing 
fossil fuel emissions from agriculture. Annals of Applied Biology 146 (2): 193-201 
PREGITZER KS, FRIEND AL (1996) The structure and function of Populus root systems. In: 
STETTLER R, BRADSHAW HD, HEILMAN PE, HINCKLEY TM (eds.) Biology of Populus 
and its Implications for Management and Conservation. NRC Research Press, Ottawa, 
Canada, p. 515-539 
PRESTON KA, CORNWELL WK, DENOYER JL (2006) Wood density and vessel traits as  
distinct correlates of ecological strategy in 51 California coast range angiosperms. 
New Phytologist 170 (4): 807-818 
PRETZSCH H (2001) Modellierung des Waldwachstums. Parey Buchverlag, Berlin, 341 S. 
PUHE J, ULRICH B (2001) Global Climate Change and Human Impacts on Forest  
Ecosystems. Springer-Verlag, Berlin Heidelberg New York, 592 S. 
RAE AM, FERRIS R, TALLIS MJ, TAYLOR G (2006) Elucidating genomic regions  
determining enhanced leaf growth and delayed senescence in elevated CO2. Plant Cell 
and Environment 29 (9): 1730-1741 
 Literaturverzeichnis 165 
RAE AM, STREET NR, RODRIGUEZ-ACOSTA M (2007) Populus Trees. In: KOLE C (Hrsg.) 
Genome Mapping and Molecular Breeding in Plants - Forest Trees. Springer Verlag, 
Berlin, Heidelberg, S. 1-28 
RAE AM, PINEL MPC, BASTIEN C, SABATTI M, STREET NR, TUCKER J, DIXON C,  
MARRON N, DILLEN SY, TAYLOR G (2008) QTL for yield in bioenergy Populus: iden-
tifying GxE interactions from growth at three contrasting sites. Tree Genetics &  
Genomes 4 (1): 97-112 
RAHMAN MH, DAYANANDAN S, RAJORA OP (2000) Microsatellite DNA markers in  
Populus tremuloides. Genome 43 (2): 293-297 
RAHMSTORF S, SCHELLNHUBER HJ (2006) Der Klimawandel. Verlag C. H. Beck oHG, 
München, 144 S. 
REBETEZ M, MAYER H, DUPONT O, SCHINDLER D, GARTNER K, KROPP JP, MENZEL A 
(2006) Heat and drought 2003 in Europe: a climate synthesis. Annals of Forest  
Science 63 (6): 569-577 
REBETZKE GJ, RICHARDS RA, CONDON AG, FARQUHAR GD (2006) Inheritance of carbon 
isotope discrimination in bread wheat (Triticum aestivum L.). Euphytica 150 (1-2): 
97-106 
REINHARDT G, GÄRTNER S, PATYK A, RETTENMAIER N (Hrsg.) (2006) Ökobilanzen  
zu BTL: Eine ökologische Einschätzung. IFEU - Institut für Energie- und Umwelt-
forschung Heidelberg GmbH, Wilckensstraße 3, D-69120 Heidelberg; Forschungs-
bericht: Förderkennzeichen 2207104 Projektträger: Fachagentur Nachwachsende  
Rohstoffe e.V., 100 S. 
RICHARDS RA, REBETZKE GJ, CONDON AG, VAN HERWAARDEN AF (2002) Breeding  
opportunities for increasing the efficiency of water use and crop yield in temperate  
cereals. Crop Science 42 (1): 111-121 
RICHTER H (1973) Frictional potential losses and total water potential in plants -  
Re-evaluation. Journal of Experimental Botany 24 (83): 983-994 
RITTER E, GEBHARDT C, SALAMINI F (1990) Estimation of Recombination Frequencies and 
Construction of RFLP Linkage Maps in Plants from Crosses between Heterozygous 
Parents. Genetics 125 (3): 645-654 
ROBISON DJ, RAFFA KF (1998) Productivity, drought tolerance and pest status of hybrid 
Populus: Tree improvement and silvicultural implications. Biomass & Bioenergy  
14 (1): 1-20 
RÖHLE H, HARTMANN KU, STEINKE C, WOLF H (2005) Wuchsleistungen von Pappeln und 
Weiden im Kurzumtrieb. AFZ / Der Wald 60: 745-747 
RÖHLE H, HARTMANN KU, GEROLD D, STEINKE C, SCHRÖDER J (2006) Aufstellung von 
Biomassefunktionen für Kurzumtriebsbestände. Allgemeine Forst- und Jagdzeitung 
177 (10): 178-187 
RÖHLE H, BÖCKER L, FEGER KH, PETZOLD R, WOLF H, ALI W (2008) Anlage und  
Ertragsaussichten von Kurzumtriebsplantagen in Ostdeutschland. Schweizerische 
Zeitschrift für Forstwesen 159 (6): 133-139 
ROLOFF A (2006) The Tree of the Year 2006: The Black Poplar (Populus nigra L.)  
- Biology, Ecology, Uses. In: DUJESIEFKEN D, KOCKERBECK P (eds.) Yearbook of  
Arboriculture 2006. Thalacker Medien, Braunschweig, Germany, p. 11-20 
166 Literaturverzeichnis  
ROLOFF A, BÄRTELS A (2006) Flora der Gehölze - Bestimmung, Eigenschaften und  
Verwendung, 2. Auflage. Eugen Ulmer KG, Stuttgart, 844 S. 
ROMME WH, TURNER MG, TUSKAN GA, REED RA (2005) Establishment, persistence, and 
growth of aspen (Populus tremuloides) seedlings in Yellowstone National Park.  
Ecology 86 (2): 404-418 
RÖNNBERG-WÄSTLJUNG AC, GLYNN C, WEIH M (2005) QTL analyses of drought tolerance 
and growth for a Salix dasyclados x Salix viminalis hybrid in contrasting water  
regimes. Theoretical and Applied Genetics 110 (3): 537-549 
ROOD SB, PATINO S, COOMBS K, TYREE MT (2000) Branch sacrifice: cavitation-associated 
drought adaptation of riparian cottonwoods. Trees - Structure and Function  
14 (5): 248-257 
RYTTER L, STENER LG (2003) Clonal variation in nutrient content in woody biomass  
of hybrid aspen - (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.). Silva Fennica  
37 (3): 313-324 
SAMBROOK J, FRITSCH EF, MANIATIS T (1989) Molecular cloning: a laboratory manual - 2 
(2nd part), 2nd edition. Cold Spring Harbor Laboratory, Cold Spring Harbor, N.Y.  
SAURER M, AELLEN K, SIEGWOLF R (1997) Correlating δ13C and δ18O in cellulose of trees. 
Plant Cell and Environment 20 (12): 1543-1550 
SAX K (1923) The association of size differences with seed-coat pattern and pigmentation 
in Phaseolus vulgaris. Genetics 8 (6): 552-560 
SCALFI M, TROGGIO M, PIOVANI P, LEONARDI S, MAGNASCHI G, VENDRAMIN GG,  
MENOZZI P (2004) A RAPD, AFLP and SSR linkage map, and QTL analysis in euro-
pean beech (Fagus sylvatica L.). Theoretical and Applied Genetics 108 (3): 433-441 
SCHAEDLE M, FOOTE KC (1971) Seasonal changes in photosynthetic capacity of Populus 
tremuloides bark. Forest Science 17 (3): 308-313 
SCHIER GA, CAMPBELL RB (1978) Aspen Sucker Regeneration Following Burning and 
Clearcutting on 2 Sites in Rocky Mountains. Forest Science 24 (2): 303-308 
SCHLESER GH (1995) Parameters determining carbon isotope ratios in plants. In: FRENZEL 
B (Hrsg.) Problems of stable isotopes in tree rings, lake sediments and peat bogs as 
climatic evidence for the holocene. Gustav Fischer Verlag, Stuttgart, Jena, New York, 
S. 71-95 
SCHLESER GH, HELLE G, LUCKE A, VOS H (1999) Isotope signals as climate proxies: the 
role of transfer functions in the study of terrestrial archives. Quaternary Science  
Reviews 18 (7): 927-943 
SCHMIDT PA, GEROLD D (2008) Short-term rotation plantations – supplement or in  
contradiction to sustainable forest management? Kurzumtriebsplantagen – Ergänzung 
oder Widerspruch zur nachhaltigen Waldwirtschaft? Schweizerische Zeitschrift für 
Forstwesen 159 (6): 152-157 
SCHNABLE PS, HSIA AP, NIKOLAU BJ (1998) Genetic recombination in plants. Current 
Opinion in Plant Biology 1 (2): 123-129 
SCHNEIDER BU (2007) Agroforstsysteme als Option der Biomasseerzeugung. In:  
FACHAGENTUR NACHWACHSENDE ROHSTOFFE E.V. (FNR) (Hrsg.) Symposium  
Energiepflanzen 2007. Verlag Th. Mann GmbH, Gelsenkirchen, S. 206-222 
 Literaturverzeichnis 167 
SCHULTE A (2007) Dendromasse - Trends und Interdependenzen. Forstarchiv 78 (3): 59-64 
SCHULZ H (1962) Über den Einfluss extremer Wuchsbedingungen auf das Holz  
verschiedener Pappelklone - On the Effect of Extreme Growing Conditions on the 
Wood of Different Poplar Clones. Holz als Roh- und Werkstoff 20 (9): 347-351 
SCHUME H, GRABNER M, ECKMULLNER O (2004) The influence of an altered ground 
water regime on vessel properties of hybrid poplar. Trees-Structure and Function  
18 (2): 184-194 
SCHWEINGRUBER FH, FRITTS HC, BRÄKER OU, DREW LG, SCHÄR E (1978) The X-ray 
technique as applied to dendroclimatology. Tree-Ring Bulletin 38: 31-61 
SCHWEINGRUBER FH (1988) Tree Rings - Basics and Applications of Dendrochronology. 
Reidel, Dordrecht, 276 p. 
SCHWEINGRUBER FH (1993) Trees and Wood in Dendrochronology. Springer Verlag,  
Berlin, Heidelberg, New York, 402 p. 
SCHWEINGRUBER FH (1996) Tree Rings and Environment Dendroecology. Paul Haupt 
Publishers, Berne, Stuttgart, Vienna, 609 p. 
SELLIN A, ROHEJARV A, RAHI M (2008) Distribution of vessel size, vessel density and  
xylem conducting efficiency within a crown of silver birch (Betula pendula).  
Trees - Structure and Function 22 (2): 205-216 
SEMPLE KE, VAILLANT MH, KANG KY, OH SW, SMITH GD, MANSFIELD SD (2007)  
Evaluating the suitability of hybrid poplar clones for the manufacture of oriented 
strand boards. Holzforschung 61 (4): 430-438 
SIEDLECKA A, WIKLUND S, PERONNE MA, MICHELI F, LESNIEWSKA J, SETHSON I, EDLUND 
U, RICHARD L, SUNDBERG B, MELLEROWICZ EJ (2008) Pectin methyl esterase inhibits 
intrusive and symplastic cell growth in developing wood cells of Populus.  
Plant Physiology 146 (2): 554-565 
SIGURDSSON V, ANAMTHAWAT-JONSSON K, SIGURDEIRSSON A (1995) DNA fingerprinting 
of Populus trichocarpa clones using RAPD markers. New Forests 10: 197-206 
SMILGA JJ (1986) Осина (European Aspen). Zinatne, Riga, Lettland (russisch mit engl. 
Zusammenfasung), 238 S. 
SMULDERS M, VAN DER SCHOOT J, ARENS P, VOSMAN B (2001) Trinucleotide repeat  
microsatellite markers for black poplar (Populus nigra L.). Molecular Ecology Notes 
1 (3): 188-190 
SOHN AW, REIF F (1942) Natriumchlorit als Aufschlussmittel. Der Papierfabrikant  
40 (27/28): 105-112 
SOLLER M, BRODY T, GENIZI A (1976) Power of Experimental Designs for Detection of 
Linkage between Marker Loci and Quantitative Loci in Crosses between Inbred Lines. 
Theoretical and Applied Genetics 47 (1): 35-39 
SOLLER M, BRODY T, GENIZI A (1979) Expected Distribution of Marker-Linked Quantita-
tive Effects in Crosses between Inbred Lines. Heredity 43 (Oct): 179-190 
SPERRY J, HACKE U, PITTERMANN J (2006) Size and Function of Conifer Tracheids and 
Angiosperm Vessels. American Journal of Botany 93 (10): 1490-1500 
168 Literaturverzeichnis  
SPERRY JS, PERRY AH, SULLIVAN JEM (1991) Pit membrane degradation and  
air-embolism formation in aging xylem vessels of Populus tremuloides Michx.  
Journal of Experimental Botany 42 (244): 1399-1406 
SPERRY JS, NICHOLS KL, SULLIVAN JEM, EASTLACK SE (1994) Xylem embolism in  
ring-porous, diffuse-porous, and coniferous trees of northern Utah and interior Alaska. 
Ecology 75 (6): 1736-1752 
SPERRY JS, SALIENDRA NZ, POCKMAN WT, COCHARD H, CRUIZIAT P, DAVIS SD, EWERS 
FW, TYREE MT (1996) New evidence for large negative xylem pressures and  
their measurement by the pressure chamber method. Plant Cell and Environment  
19 (4): 427-436 
SPERRY JS, MEINZER FC, MCCULLOH KA (2008) Safety and efficiency conflicts in  
hydraulic architecture: scaling from tissues to trees. Plant Cell and Environment  
31 (5): 632-645 
STAM P (1993) Construction of Integrated Genetic Linkage Maps by Means of a New 
Computer Package - Joinmap. Plant Journal 3 (5): 739-744 
STANTON BJ, VILLAR M (1996) Controlled reproduction of Populus. In: STETTLER R, 
BRADSHAW HD, HEILMAN PE, HINCKLEY TM (eds.) Biolog of Populus and its Impli-
cations for Management and Conservation. NRC Research Press, Ottawa, p. 113-138 
STENVALL N, HAAPALA T, AARLAHTI S, PULKKINEN P (2005) The effect of soil tempera-
ture and light on sprouting and rooting of root cuttings of hybrid aspen clones.  
Canadian Journal of Forest Research - Revue Canadienne de Recherche Forestiere  
35 (11): 2671-2678 
STETTLER RF, BRADSHAW HD, HEILMAN PE, HINCKLEY TM (1996) Biology of Populus 
and its Implications for Management and Conservation. NRC Research Press, Ottawa, 
Ontario, 539 p. 
STEVENS MT, TURNER MG, TUSKAN GA, ROMME WH, GUNTER LE, WALLER DM (1999) 
Genetic variation in postfire aspen seedlings in Yellowstone National Park.  
Molecular Ecology 8 (11): 1769-1780 
STREET NR, SKOGSTROM O, TUCKER J, RODRIGUEZ-ACOSTA M, NILSSON P, JANSSON S, 
TAYLOR G (2006) The genetics and genomics of the drought response in Populus. 
Plant Journal 48 (3): 321-341 
STURTEVANT AH (1913) The linear arrangement of six sex-linked factors in Drosophila,  
as shown by their mode of association. Journal of Experimental Zoology 14 (1): 43-59 
SYKES M (1993) Bleaching and Brightness Stability of Aspen Biomechanical Pulps.  
Tappi Journal 76 (11): 121-126 
TAMM Ü (2001) Populus tremula L. In: SCHÜTT P, SCHUCK HJ, LANG UM, ROLOFF A 
(Hrsg.) Enzyklopädie der Holzgewächse, 23 Ergänzungslieferung 3/01. ecomed, 
Landsberg am Lech, Germany, S. 1-10 
TANI N, TAKAHASHI T, IWATA H, MUKAI Y, UJINO-IHARA T, MATSUMOTO A, YOSHIMURA 
K, YOSHIMARU H, MURAI M, NAGASAKA K, TSUMURA Y (2003) A consensus linkage 
map for sugi (Cryptomeria japonica) from two pedigrees, based on microsatellites and 
expressed sequence tags. Genetics 165 (3): 1551-1568 
TAYLOR G (2002) Populus: Arabidopsis for Forestry. Do We Need a Model Tree?  
Annals of Botany 90 (6): 681-689 
 Literaturverzeichnis 169 
TELENIUS BF (1999) Stand growth of deciduous pioneer tree species on fertile agricultural 
land in southern Sweden. Biomass & Bioenergy 16 (1): 13-23 
THAMARUS K, GROOM K, BRADLEY A, RAYMOND CA, SCHIMLECK LR, WILLIAMS ER, 
MORAN GF (2004) Identification of quantitative trait loci for wood and fibre  
properties in two full-sib pedigrees of Eucalyptus globulus. Theoretical and Applied 
Genetics 109 (4): 856-864 
THODAY JM (1961) Location of Polygenes. Nature 191 (478): 368-370 
THOMAS DS, MONTAGU KD, CONROY JP (2004) Changes in wood density of Eucalyptus 
camaldulensis due to temperature - the physiological link between water viscosity and 
wood anatomy. Forest Ecology and Management 193: 157-160 
TIBBITS JFG, MCMANUS LJ, SPOKEVICIUS AV, BOSSINGER G (2006) A rapid method for 
tissue collection and high-throughput isolation of genomic DNA from mature trees. 
Plant Molecular Biology Reporter 24 (1): 81-91 
TILQUIN P, COPPIETERS W, ELSEN JM, LANTIER F, MORENO C, BARET PV (2001)  
Statistical power of QTL mapping methods applied to bacteria counts. Genetical  
Research 78 (3): 303-316 
TILQUIN P (2003) Methodological aspects of the mapping of disease resistance loci in  
livestock. Thèse présentée en vue de l'obtention du grade de docteur en sciences  
agronomiques et ingénierie biologique. Faculté d'ingénierie biologique, agronomique 
et environnementale. Université catholique de Louvain, Leuven, Belgium, 336 p. 
TRENDELENBURG R, MAYER-WEGELIN H (1955) Das Holz als Rohstoff. Hanser, München, 
541 S. 
TREYDTE K, ESPER J, GÄRTNER H (2004) Stabile Isotope in der Dendroklimatologie. 
Schweizerische Zeitschrift für Forstwesen 155 (6): 222-232 
TREYDTE KS (2002) Dendro-Isotope und Jahrringbreiten als Klimaproxis der letzten 1200 
Jahre im Karakorumgebirge/Pakistan. Dissertationsschrift. Mathematisch-Naturwis-
senschaftliche Fakultät. Rheinische Friedrich-Wilhelms-Universität, Bonn, 167 S. 
TREYDTE KS, SCHLESER GH, HELLE G, FRANK DC, WINIGER M, HAUG GH, ESPER J 
(2006) The twentieth century was the wettest period in northern Pakistan over the past 
millennium. Nature 440 (7088): 1179-1182 
TROCKENBRODT M (1995) Calcium-oxalate crystals in the bark of Quercus robur, Ulmus 
glabra, Populus tremula and Betula pendula. Annals of Botany 75 (3): 281-284 
TSAROUHAS V, GULLBERG U, LAGERCRANTZ U (2002) An AFLP and RFLP linkage map 
and quantitative trait locus (QTL) analysis of growth traits in Salix. Theoretical and 
Applied Genetics 105 (2-3): 277-288 
TSCHAPLINSKI TJ, TUSKAN GA (1994) Water-Stress Tolerance of Black and Eastern  
Cottonwood Clones and 4 Hybrid Progeny. 2. Metabolites and Inorganic-Ions That 
Constitute Osmotic Adjustment. Canadian Journal of Forest Research - Revue Cana-
dienne de Recherche Forestière 24 (4): 681-687 
TSCHAPLINSKI TJ, TUSKAN GA, GUNDERSON CA (1994) Water-Stress Tolerance of Black 
and Eastern Cottonwood Clones and 4 Hybrid Progeny. 1. Growth, Water Relations, 
and Gas-Exchange. Canadian Journal of Forest Research - Revue Canadienne de  
Recherche Forestière 24 (2): 364-371 
170 Literaturverzeichnis  
TSCHAPLINSKI TJ, TUSKAN GA, GEBRE GM, TODD DE (1998) Drought resistance of two 
hybrid Populus clones grown in a large-scale plantation. Tree Physiology 18 (10): 
653-658 
TSCHAPLINSKI TJ, TUSKAN GA, SEWELL MM, GEBRE GM, DONALD ETI, PENDLEYI C 
(2006) Phenotypic variation and quantitative trait locus identification for osmotic  
potential in an interspecific hybrid inbred F-2 poplar pedigree grown in contrasting 
environments. Tree Physiology 26 (5): 595-604 
TULLUS A, TULLUS H, VARES A, KANAL A (2007) Early growth of hybrid aspen (Populus 
x wettsteinii Hamet-Ahti) plantations on former agricultural lands in Estonia. Forest 
Ecology and Management 245 (1-3): 118-129 
TUSKAN GA, GUNTER LE, YANG ZK, YIN TM, SEWELL MM, DIFAZIO SP (2004)  
Characterization of microsatellites revealed by genomic sequencing of Populus 
trichocarpa. Canadian Journal of Forest Research 34 (1): 85-93 
TUSKAN GA, DIFAZIO S, JANSSON S, BOHLMANN J, GRIGORIEV I, HELLSTEN U, PUTNAM N, 
RALPH S, ROMBAUTS S, SALAMOV A, SCHEIN J, STERCK L, AERTS A, BHALERAO RR, 
BHALERAO RP, BLAUDEZ D, BOERJAN W, BRUN A, BRUNNER A, BUSOV V, CAMPBELL 
M, CARLSON J, CHALOT M, CHAPMAN J, CHEN GL, COOPER D, COUTINHO PM, COU-
TURIER J, COVERT S, CRONK Q, CUNNINGHAM R, DAVIS J, DEGROEVE S, DEJARDIN A, 
DEPAMPHILIS C, DETTER J, DIRKS B, DUBCHAK I, DUPLESSIS S, EHLTING J, ELLIS B, 
GENDLER K, GOODSTEIN D, GRIBSKOV M, GRIMWOOD J, GROOVER A, GUNTER L, 
HAMBERGER B, HEINZE B, HELARIUTTA Y, HENRISSAT B, HOLLIGAN D, HOLT R, 
HUANG W, ISLAM-FARIDI N, JONES S, JONES-RHOADES M, JORGENSEN R, JOSHI C, 
KANGASJARVI J, KARLSSON J, KELLEHER C, KIRKPATRICK R, KIRST M, KOHLER A, 
KALLURI U, LARIMER F, LEEBENS-MACK J, LEPLE JC, LOCASCIO P, LOU Y, LUCAS S, 
MARTIN F, MONTANINI B, NAPOLI C, NELSON DR, NELSON C, NIEMINEN K, NILSSON 
O, PEREDA V, PETER G, PHILIPPE R, PILATE G, POLIAKOV A, RAZUMOVSKAYA J, 
RICHARDSON P, RINALDI C, RITLAND K, ROUZE P, RYABOY D, SCHMUTZ J, SCHRADER 
J, SEGERMAN B, SHIN H, SIDDIQUI A, STERKY F, TERRY A, TSAI CJ, UBERBACHER E, 
UNNEBERG P, VAHALA J, WALL K, WESSLER S, YANG G, YIN T, DOUGLAS C, MARRA 
M, SANDBERG G, DE PEER YV, ROKHSAR D (2006) The genome of black cottonwood, 
Populus trichocarpa (Torr. & Gray). Science 313 (5793): 1596-1604 
TYREE M, ZIMMERMANN MH (2002) Xylem Structure and the Ascent of Sap, 2. Auflage. 
Springer Verlag, Berlin, Heidelberg, 283 S. 
TYREE MT, EWERS FW (1991) The hydraulic architecture of trees and other woody plants. 
New Phytologist 119 (3): 345-360 
TYREE MT, DAVIS SD, COCHARD H (1994) Biophysical Perspectives of Xylem Evolution - 
Is There a Tradeoff of Hydraulic Efficiency for Vulnerability to Dysfunction.  
Iawa Journal 15 (4): 335-360 
UNSELD R (1999) Kurzumtriebsbewirtschaftung auf landwirtschaftlichen Grenzertrags-
böden - Biomassenproduktion und bodenökologische Auswirkungen verschiedener 
Baumarten. Shaker Verlag, Aachen, 193 S. 
URBANSKA KM (1992) Populationsbiologie der Pflanzen: Grundlagen, Probleme,  
Perspektiven. Gustav Fischer Verlag, Stuttgart, Jena, 374 S. 
VAN DER SCHOOT J, POSPISKOVA M, VOSMAN B, SMULDERS M (2000) Development and 
characterization of microsatellite markers in black poplar (Populus nigra L.).  
Theoretical and Applied Genetics 101 (1-2): 317-322 
 Literaturverzeichnis 171 
VAN OOIJEN JW (1992) Accuracy of Mapping Quantitative Trait Loci in Autogamous  
Species. Theoretical and Applied Genetics 84 (7-8): 803-811 
VAN OOIJEN JW, SANDBRINK H, PURIMAHUA CC, VRIELINK R, VERKERK R, ZABEL P, 
LINDHOUT P (1993) Mapping quantitative genes involved in a trait assessed on an  
ordinal scale: a case study with bacterial cancer in Lycopersicon peruvianum.  
In: YODER JI (eds.) Molecular Biology of Tomato. Technomic Publishing Co. Inc., 
Lancaster, Basel, p. 59-74 
VAN OOIJEN JW (1999) LOD significance thresholds for QTL analysis in experimental 
populations of diploid species. Heredity 83: 613-624 
VAN OOIJEN JW, VOORRIPS RE (2001) JoinMap Version 3.0, software for calculation of ge-
netic linkage maps. Plant Research International, Wageningen, The Netherlands, 51 p. 
VAN OOIJEN JW, BOER MP, JANSEN RC, MALIEPAARD C (2002) MapQTL® 4.0, Software 
for the calculation of QTL positions on genetic maps. Plant Research International, 
Wageningen, The Netherlands, 52 p. 
VAN OS H, ANDRZEJEWSKI S, BAKKER E, BARRENA I, BRYAN GJ, CAROMEL B, GHAREEB 
B, ISIDORE E, DE JONG W, VAN KOERT P, LEFEBVRE V, MILBOURNE D, RITTER E, VAN 
DER VOORT JNAMR, ROUSSELLE-BOURGEOIS F, VAN VLIET J, WAUGH R, VISSER 
RGF, BAKKER J, VAN ECK HJ (2006) Construction of a 10,000-marker ultradense  
genetic recombination map of potato: Providing a framework for accelerated gene  
isolation and a genomewide physical map. Genetics 173 (2): 1075-1087 
VERHAEGEN D, PLOMION C, GION JM, POITEL M, COSTA P, KREMER A (1997) Quantitative 
trait dissection analysis in Eucalyptus using RAPD markers. 1. Detection of QTL in 
interspecific hybrid progeny, stability of QTL expression across different ages.  
Theoretical and Applied Genetics 95 (4): 597-608 
VERHEYDEN A, HELLE G, SCHLESER GH, DEHAIRS F, BEECKMAN H, KOEDAM N (2004) 
Annual cyclicity in high-resolution stable carbon and oxygen isotope ratios in the 
wood of the mangrove tree Rhizophora mucronata. Plant Cell and Environment  
27 (12): 1525-1536 
VOLTAS J, SERRANO L, HERNANDEZ M, PEMAN J (2006) Carbon isotope discrimination, 
gas exchange and stem growth of four euramerican hybrid poplars under different  
watering regimes. New Forests 31 (3): 435-451 
VON WETTSTEIN W (1940) Die vegetative Vermehrung von Aspen (Populus tremula).  
Der Züchter 12 (4): 92-95 
VON WÜHLISCH G (2006) Ergebnisse der Züchtung von Pappeln und Aspen in Groß-
hansdorf - Perspektiven für die Energie- und Rohstofferzeugung. Vorträge zur  
Pflanzenzüchtung 70: 157-172 
VOORRIPS RE (2002) MapChart: Software for the graphical presentation of linkage maps 
and QTLs. The Journal of Heredity 93 (1): 77-78 
VOS P, HOGERS R, BLEEKER M, REIJANS M, VANDELEE T, HORNES M, FRIJTERS A, POT J, 
PELEMAN J, KUIPER M, ZABEAU M (1995) AFLP - a New Technique for DNA-
Fingerprinting. Nucleic Acids Research 23 (21): 4407-4414 
WAGENFÜHR R (1989) Anatomie des Holzes unter besonderer Berücksichtigung der  
Holztechnik: mit 50 Tabellen, 4. Auflage. Fachbuchverl., Leipzig, 320 S. 
172 Literaturverzeichnis  
WAGENFÜHR R (2007) Holzatlas, 6. Auflage. Fachbuchverlag Leipzig im Carl Hanser  
Verlag, München, 816 S. 
WALTER H, LIETH H, REHDER H (1960) Klimadiagramm-Weltatlas. VEB Gustav Fischer 
Verlag, Jena, 253 S. 
WATSON RT, NOBLE IR, BOLIN B, RAVINDRANATH NH, VERARDO DJ, DOKKEN DJ (2000) 
Land Use, Land-Use Change, and Forestry. Special Report of the Intergovernmental 
Panel on Climate Change. Cambridge University Press, 388 p. 
WEIH M, KARACIC A, MUNKERT H, VERWIJST T, DIEKMANN M (2003) Influence of young 
poplar stands on floristic diversity in agricultural landscapes (Sweden). Basic and  
Applied Ecology 4 (2): 149-156 
WEIH M (2007) Kurzumtriebsplantagen in Schweden. In: FACHAGENTUR NACHWACHSEN-
DE ROHSTOFFE E.V. (FNR) (Hrsg.) Symposium Energiepflanzen 2007. Verlag  
Th. Mann GmbH, Gelsenkirchen, S. 195-205 
WEISCHET W, ENDLICHER W (2008) Einführung in die Allgemeine Klimatologie, 7. Auf-
lage. Gebrüder Bornträger Verlagsbuchhandlung, Berlin, Stuttgart, 342 S. 
WEISGERBER H (1999) Populus nigra L. In: SCHÜTT P, SCHUCK HJ, LANG UM, ROLOFF A 
(Hrsg.) Enzyklopädie der Holzgewächse, 16 Ergänzungslieferung 6/99. ecomed, 
Landsberg a. Lech, Germany, S. 1-18 
WEITZ M (2006) Biokraftstoffe - Potenzial, Zukunftsszenarien und Herstellungsverfahren 
im wirtschaftlichen Vergleich. Diplomica, Hamburg, 169 S. 
WENK G, ANTANAITIS V, ŠMELKO Š (1990) Waldertragslehre. Deutscher Landwirtschafts-
verlag, Berlin, 448 S. 
WHEELER NC, JERMSTAD KD, KRUTOVSKY K, AITKEN SN, HOWE GT, KRAKOWSKI J,  
NEALE DB (2005) Mapping of quantitative trait loci controlling adaptive traits in  
coastal Douglas-fir. IV. Cold-hardiness QTL verification and candidate gene mapping.  
Molecular Breeding 15 (2): 145-156 
WHITE JWC, COOK ER, LAWRENCE JR, BROECKER WS (1985) The D/H Ratios of Sap in 
Trees - Implications for Water Sources and Tree-Ring D/H Ratios. Geochimica et 
Cosmochimica Acta 49 (1): 237-246 
WIESBERG L (1974) Die 13C Abnahme in Holz von Baumjahresringen, eine Untersuchung 
zur anthropogenen Beeinflussung des CO2 Haushalts der Atmosphäre. RWTH,  
Rheinisch-Westfälische Technische Hochschule, Aachen, 121 S. 
WOLF H, BRANDT R (1995) Growth and quality of intra-specific aspen (Populus tremula 
L.) progenies. Silvae Genetica 44 (5-6): 319-325 
WOLF H, BÖNISCH B (2004) Anbau schnellwachsender Gehölze auf stillgelegten landwirt-
schaftlichen Flächen. In: BEGEMANN F (Hrsg.) Produktvielfalt durch Ressourcen-
vielfalt - Potenziale genetischer Ressourcen - Tagungsband eines Symposiums vom  
24. - 25. September 2003 im Gustav-Stresemann-Institut in Bonn. Informations-
zentrum Biologische Vielfalt des ZADI, Bonn, S. 122-132 
WOOLBRIGHT SA, DIFAZIO SP, YIN T, MARTINSEN GD, ZHANG X, ALLAN GJ, WHITHAM 
TG, KEIM P (2008) A dense linkage map of hybrid cottonwood (Populus fremontii x 
P. angustifolia) contributes to long-term ecological research and comparison mapping 
in a model forest tree. Heredity 100 (1): 59-70 
 Literaturverzeichnis 173 
WU R, HAN Y, HU J, FANG J, LI L, LI M, ZENG Z (2000) An integrated genetic map of  
Populus deltoides based on amplified fragment length polymorphisms. Theoretical 
and Applied Genetics 100 (8): 1249-1256 
WU R, MA C, YANG MCK, CHANG M, LITTELL RC, SANTRA U, WU SS, YIN T, HUANG M, 
WANG M, CASELLA G (2003) Quantitative trait loci for growth trajectories in Populus. 
Genet Res Camb 81: 51-64 
WU R, MA C, CASELLA G (2007) Statistical Genetics of Quantitative Traits. Springer,  
New York, 365 p. 
WU RL, LIN M (2006) Opinion - Functional mapping - how to map and study the genetic 
architecture of dynamic complex traits. Nature Reviews Genetics 7 (3): 229-237 
WULLSCHLEGER S, YIN TM, DIFAZIO SP, TSCHAPLINSKI TJ, GUNTER LE, DAVIS MF, 
TUSKAN GA (2005) Phenotypic variation in growth and biomass distribution for two 
advanced-generation pedigrees of hybrid poplar. Canadian Journal of Forest Research 
- Revue Canadienne de Recherche Forestière 35 (8): 1779-1789 
YAKIR D, DENIRO MJ, EPHRATH JE (1990) Effects of Water-Stress on Oxygen, Hydrogen 
and Carbon Isotope Ratios in 2 Species of Cotton Plants. Plant Cell and Environment 
13 (9): 949-955 
YAKIR D (1992) Variations in the Natural Abundance of O-18 and Deuterium in Plant  
Carbohydrates. Plant Cell and Environment 15 (9): 1005-1020 
YANCHUK AD, DANCIK BP, MICKO MM (1984) Variation and heritability of wood density 
and fiber length of trembling aspen in Alberta, Canada. Silvae Genetica 33 (1): 11-16 
YIN CY, PENG YH, ZANG RG, ZHU YP, LI CY (2005) Adaptive responses of Populus 
kangdingensis to drought stress. Physiologia Plantarum 123 (4): 445-451 
YIN T, DIFAZIO SP, GUNTER LE, ZHANG X, SEWELL MM, WOOLBRIGHT SA, ALLAN GJ, 
KELLEHER CT, DOUGLAS CJ, WANG M, TUSKAN GA (2008) Genome structure and 
emerging evidence of an incipient sex chromosome in Populus. Genome Research 18 
(3): 422-430 
YIN TM, DIFAZIO SP, GUNTER LE, RIEMENSCHNEIDER D, TUSKAN GA (2004) Large-scale 
heterospecific segregation distortion in Populus revealed by a dense genetic map. 
Theoretical and Applied Genetics 109 (3): 451-463 
YU Q, PULKKINEN P, RAUTIO M, HAAPANEN M, ALEN R, STENER LG, BEUKER E,  
TIGERSTEDT PMA (2001) Genetic control of wood physicochemical properties, 
growth, and phenology in hybrid aspen clones. Canadian Journal of Forest Research  
- Revue Canadienne de Recherche Forestière 31 (8): 1348-1356 
ZAITCHIK BF, MACALADY AK, BONNEAU LR, SMITH RB (2006) Europe's 2003 heat wave: 
A satellite view of impacts and land-atmosphere feedbacks. International Journal of 
Climatology 26 (6): 743-769 
ZAKRISSON C, ERICSSON G, EDENIUS L (2007) Effects of browsing on recruitment and 
mortality of European aspen (Populus tremula L.). Scandinavian Journal of Forest  
Research 22 (4): 324-332 
ZENG ZB (1994) Precision Mapping of Quantitative Trait Loci. Genetics 136 (4):  
1457-1468 
174 Literaturverzeichnis  
ZHANG D, ZHANG Z, YANG K, LI B (2004) Genetic mapping in (Populus tomentosa x  
Populus bolleana) and P. tomentosa Carr. using AFLP markers. Theoretical and  
Applied Genetics 108 (4): 657-662 
ZHANG D, ZHANG Z, YANG K (2006) QTL analysis of growth and wood chemical content 
traits in an interspecific backcross family of white poplar (Populus tomentosa x  
P. bolleana) x P. tomentosa. Canadian Journal of Forest Research - Revue Canadi-
enne de Recherche Forestière 36 (8): 2015-2023 
ZHANG SY, BAAS P, ZANDEE M (1992) Wood Structure of the Rosaceae in Relation to  
Ecology, Habit and Phenology. Iawa Bulletin 13 (3): 307-349 
ZHANG SY, YU QB, CHAURET G, KOUBAA A (2003) Selection for both growth and wood 
properties in hybrid poplar clones. Forest Science 49 (6): 901-908 
ZHANG X, WU N, LI C (2005) Physiological and growth responses of Populus davidiana 
ecotypes to different soil water contents. Journal of Arid Environments 60 (4):  
567-579 
ZIMMERMANN MH, JEJE AA (1981) Vessel-length distribution in stems of some American 
woody plants. Canadian Journal of Botany 59 (10): 1882-1892 
ZOBEL BJ, VAN BUIJTENEN JP (1989) Wood Variation - Its Causes and Control. Springer 
Verlag, Berlin, Heidelberg, 361 S. 
ZSUFFA L, GIORDANO E, PRYOR LD, STETTLER RF (1996) Trends in poplar culture: some 
global and regional perspectives. In: STETTLER R, BRADSHAW HD, HEILMAN PE, 
HINCKLEY TM (eds.) Biology of Populus and its Implications for Management and 
Conservation. NRC Research Press, Ottawa, Canada, p. 515-539 
ZWIENIECKI MA, MELCHER PJ, HOLBROOK NM (2001) Hydraulic properties of individual 
xylem vessels of Fraxinus americana. Journal of Experimental Botany 52 (355):  
257-264 
 
 Danksagung I 
Danksagung 
 
Die Wissenschaft fängt eigentlich erst da an, 
interessant zu werden, wo sie aufhört. 
Justus von Liebig 
 
 
Allen Menschen, die mich bei meinem wissenschaftlichen oder persönlichen Werdegang 
begleiteten und mir durch ihre Hilfe, ihren Rat oder ihren Beistand ermöglichten, diese 
Arbeit entstehen zu lassen, möchte ich sehr herzlich danken. 
 
Mein besonderer Dank gilt: 
 
Frau Prof. Dr. Doris Krabel, Leiterin der Arbeitsgruppe für molekulare Gehölzphysiologie 
(Institut für Forstbotanik und Forstzoologie der Technischen Universität Dresden), für die 
Bereitstellung des Themas, für ihre große Unterstützung bei der Umsetzung von Ideen und 
bei der Bewältigung fachlicher und praktischer Probleme. 
Herrn Prof. Dr. Dr. Sven Herzog (Dozentur für Wildökologie und Jagdwirtschaft der TU 
Dresden) und Herrn Prof. Dr. Martin Ziehe (Georg-August-Universität Göttingen) für die  
Übernahme der Referate, besonders für die trotz des engen Zeitrahmens eingehende und 
hilfreiche Begutachtung. 
Herrn Prof. Dr. Andreas Roloff, dem Institutsdirektor des Institutes für Forstbotanik und 
Forstzoologie der TU Dresden und allen Mitarbeitern der Arbeitsgruppe für molekulare 
Gehölzphysiologie, bzw. der Forstbotanik – Doris Berger, Dr. Stephan Bonn, Sten Gillner, 
Dr. Britt Grundmann, Sabine Horvath, Dr. Dörte Ißleib, Rico Kniesel, Dr. Sandra Korn, 
Kristin Morgenstern, Brigitte Rost, Alexander Solger, Dr. Klaus Stetzka. 
Herrn Prof. Dr. Steffen Rust (HAWK Göttingen), Herrn Prof. Dr. Gerhard Schleser, Herrn 
Dr. Gerd Helle und den Mitarbeitern am GFZ Potsdam bzw. FZ Jülich, Herrn PD Dr.  
Matthias Fladung und Herrn Dr. Torsten Markussen (vTI, Institut für Forstgenetik und 
Forstpflanzenzüchtung Großhansdorf) Frau Glenis Wiebe, Frau Dr. Sylke Winkler und den 
Mitarbeiterinnen am MPI-CBG Dresden, Herrn Prof. Dr. Heinz Röhle, Herrn Kai-Uwe 
Hartmann (Lehrstuhl für Waldwachstum und Holzmesskunde der TU Dresden), Herrn 
Prof. Dr. Dr. Claus-Thomas Bues und den Mitarbeitern, Herrn Björn Günther (Lehrstuhl 
II Danksagung  
für Forstnutzung der TU Dresden), Frau Prof. Dr. Uta Berger und Herrn Dr. Klaus  
Römisch (Lehrstuhl für Forstliche Biometrie und Systemanalyse der TU Dresden), Herrn 
Dr. Heino Wolf, Herrn Roland Brandt und den Mitarbeitern beim Staatsbetrieb Sachsen-
forst, Herrn Dr. Ulrich Pietzarka und den Mitarbeitern im Forstbotanischen Garten  
Tharandt der TU Dresden sowie Herrn Prof. Dr. E. Gert Dudel und den Mitarbeitern des 
Institutes für Allgemeine Ökologie und Umweltschutz der TU Dresden. 
Fam. Eva-Maria Schmidt-Speer und Franz Speer für die großzügige, herzliche Unter-
stützung 2002. 
Allen meinen Freunden in Dresden und Ludwigsfelde für ihre mentale und praktische  
Unterstützung – besonders Herrn Dr. Marko Butler, Herrn Kristian Zarse, Herrn Dr. Peter 
Schierack. 
 
Meinen Eltern sowie meinem Bruder danke ich für ihren Beistand, ihr Daumendrücken, 
ihre unbedingte Anteilnahme und das Fundament, auf dem ich heute stehe. Das Leben ist 
eines der schönsten! 
Dir, liebe Uta Moderow, danke ich besonders. Du gabst mir Halt und Kraft. 




Anlage I: Beschreibung der Schritte der DNA-Extraktion 2 
Anlage II: SSR-Protokoll für Fragmentanalyse an der 
ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit 6 
Anlage III: Erstes verwendetes AFLP-Protokoll für Fragmentanalyse an der 
ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit 
(GE Healthcare Europe GmbH, Freiburg) 8 
Anlage IV: Zweites verwendetes AFLP-Protokoll für Fragmentanalyse an der 
ABI Prism 3730 DNA-Sequenzierungseinheit 
(Applied Biosystems Applera Deutschland GmbH, Darmstadt) 11 
Anlage V: Vorläufige genetische Consensus-Kopplungskarte für die 
Parentalgeneration 
(Populus tremula L. „Schandau 4“ x P. tremula „Lichtenhain 1“) 14 
 
 
2 Anhang  •  Anlage I  
Anlage I: Beschreibung der Schritte der DNA-Extraktion 
 
Grundschritte  Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
1. Herstellen häufig verwendeter Pufferlösungen 
 10x TE-Puffer (Tris-EDTA-Puffer) 
 
- 12,11 g Tris (Tris(hydroxymethyl)-aminomethan, VWR international 
GmbH, Darmstadt) 
 
- 3,71 g EDTA (Ethylendiamintetraessigsäure, VWR international 
GmbH, Darmstadt) 
 
- mit Wasser (Aqua bidest.) auf 1l auffüllen, pH 8,0 mit HCl 
(Salzsäure, VWR international GmbH, Darmstadt) 
 1x TE-Puffer mit RNase 
 - 10 ml 10x TE-Puffer 
 - 90 ml Aqua bidest. 
 - 2 mg RNase A (Ribonuclease A, Carl Roth GmbH & Co, Karlsruhe) 
 Extraktionspuffer 
 
- 40 ml EDTA Ethylendiamintetraessigsäure, VWR international 
GmbH, Darmstadt) wässrige Lösung, 0,5 mol/l, pH 8,0 mit HCl 
(Salzsäure, VWR international GmbH, Darmstadt) 
 
- 100 ml Tris (Tris(hydroxymethyl)-aminomethan, VWR international 
GmbH, Darmstadt), wässrige Lösung, 1,0 mol/l, pH 8,0 mit HCl 
(Salzsäure, VWR international GmbH, Darmstadt) 
 
- 280 ml NaCl (Natriumchlorid, VWR international GmbH, 
Darmstadt), wässrige Lösung 5,0 mol/l  
 
- 20 g ATMAB (Alkyltrimethylammoniumbromid,  
Sigma-Aldrich Chemie GmbH, Taufkirchen) 
 
- 10 g PVP (Polyvinylpyrollidon, PVP 40®, Sigma-Aldrich Chemie 
GmbH, Taufkirchen) 
 - mit Wasser (Aqua bidest.) auf 1l auffüllen, autoklavieren 
 - zur Verwendung bei Extraktion in Wasserbad auf 55 °C erhitzen 
 DTT-Lösung (Dithiothreitol-Lösung) 1,0 mol/l 
 
- 20 ml wässrige Natriumacetat-Lösung 0,01 mol/l, pH 5,2 herstellen 
(Natriumacetat, Merck KGaA, Darmstadt) 
 
- 3,09 g DTT (Dithiothreitol, Biomol GmbH, Hamburg) in 
Natriumacetat-Lösung lösen 
 - steril filtrieren, Lagerung bei -20 °C 
 Phenol-Chloroform-Gemisch 
 
- unter dem Abzug im Volumenverhältnis 1:1 Phenol (wassergesättigt, 
MP Biomedicals vormals Appligene, Illkirch, Frankreich) und 
Chloroform (Trichlormethan stabilisiert mit Isoamylalkohol (24:1), 
Sigma-Aldrich Chemie GmbH, Taufkirchen) mischen 
 Natriumacetat-Lösung 
 
- 3,0 mol/l wässrige Natriumacetat-Lösung   
(Natriumacetat, Merck KGaA, Darmstadt) herstellen, pH 5,2  
↓ 
 
 Anhang  •  Anlage I 3 
Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte  Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
 10x TBE-Puffer (Tris-Borat-EDTA-Puffer) 
 
- 107,8 g Tris (Tris(hydroxymethyl)-aminomethan, VWR international 
GmbH, Darmstadt) 
 - 55,0 g Borsäure (VWR international GmbH, Darmstadt) 
 
- 7,4 g EDTA (Ethylendiamintetraessigsäure, VWR international 
GmbH, Darmstadt) 
 
- mit Aqua bidest. auf 1 L auffüllen, ph 8,0 mit HCl einstellen 
(Salzsäure, VWR international GmbH, Darmstadt) 
2. Probenvorbereitung und mechanischer Aufschluss 
 
- Probennahme: Knospen, juvenile oder adulte Blätter vor Ort   
schockfrosten (flüssiger Stickstoff), Holzscheiben oder Zweige 
gekühlt transportieren, Lagerung bei -60 °C bzw. -20 °C 
 
- Einwiegen von 120 mg absolut frischem oder frisch eingefrorenem 
Material (Blatt, Kambium (mit Rasierklinge abgeschabt), Knospe 
oder Mischprobe) in 2,0 ml Safe-Lock-Reaktionsgefäßen (Eppendorf 
AG, Hamburg), je Baum zwei Proben 
 
- Mahlkugel (Spezialstahl 4, Durchmesser 5 mm, Retsch GmbH & 
Co.KG, Haan) hinzugeben, Gefäße verschließen 
 
- Kühlen der Reaktionsgefäße in flüssigem Stickstoff bis zur 
Temperaturangleichung  
 
- Aufnahmebehälter aus Teflon für die Schwingmühle (Typ MM 200, 
Retsch GmbH & Co. KG, Haan) für fünf Reaktionsgefäße ebenfalls 
in flüssigem Stickstoff bis zur Temperaturangleichung kühlen 
 
- Reaktionsgefäße in Aufnahmebehälter überführen, einspannen und 
gefroren mahlen 
Mahlzeit:   1 min (bis 3 min) 
Mahlfrequenz:  27 Hz  
 
- nach dem Mahlgang sofortige Weiterverarbeitung, dazu Mahlkugel 
entfernen 
3. Chemische Extraktion 
 - 1,0 ml Extraktionspuffer (55 °C) auf jede Probe geben 
 - 50 µl DTT-Lösung zugeben 
 - bis zur vollständigen Dispergierung vortexen 
 
- eine Stunde im Blockthermostat (Kleinfeld Labortechnik GmbH & 
Co., Gehrden) bei 55 °C inkubieren, gelegentlich schwenken, nach 
Beendigung 10 min kühlen lassen 
 
- unter Abzug 400 µl Dichlormethan zugeben (gekühlt, 99,5 %, Carl 
Roth GmbH & Co, Karlsruhe) und vorsichtig umschwenken, dabei 
Druckentwicklung durch Ausgasen beachten 
 
- 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C (Zentrifuge  
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte  Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
 
- 1 ml des Überstands in Reaktionsgefäß mit Phasentrennungsgel 
überführen (PLG Tube, Phase-Lock-Gel Tube, Eppendorf AG, 
Hamburg) wobei auch ein Teil der organischen Phase mit überführt 
werden darf, Restvolumen unter Abzug mit Dichlormethan auffüllen 
 - 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C 
 
- Überstand in 1,5 ml Reaktionsgefäß (Brand GmbH & Co KG, 
Wertheim) überführen 
 
- unter Abzug 400 µl gekühltes (-20 °C) Isopropanol (2-Propanol, 
Merck KgaA, Darmstadt) auf die Proben geben, vorsichtig 
umschwenken und ca. eine Stunde bei -18 °C ausfällen lassen 
 - 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C 
 
- Dekantieren und das DNA-Pellet unter Abzug in 1 ml gekühltem 
Ethanol (76 %, Merck KgaA, Darmstadt) waschen, vorsichtig 
schwenken 
 - 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C 
 - Dekantieren, Pellet in Reaktionsgefäß trocknen lassen 
 - Pellet in 100 µl 1x TE-Puffer mit Rnase resuspendieren 
 
- zum Rnase-Verdau für 30 min in Blockthermostat bei 37 °C 
inkubieren 
4. Chemische Nachreinigung 
 
- beide zu einem Baum gehörigen Proben nach Rnase-Verdau in ein 
Reaktionsgefäß mit Phasentrennungsgel (PLG Tube) überführen 
 - unter Abzug 200 µl Phenol-Chloroform-Gemisch zugeben 
 - 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C 
 - Überstand (wässrige Phase) in 1,5 ml Reaktionsgefäß überführen 
 - 20 µl Natriumacetat-Lösung auf die Proben geben 
 
- unter Abzug 160 µl gekühltes (-20 °C) Isopropanol zugeben, vor-
sichtig umschwenken und ca. eine Stunde bei -18 °C ausfällen lassen 
 
- 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C, wenn danach kein 
Pellet vorhanden ist, weiter zentrifugieren 
 
- Dekantieren und das DNA-Pellet unter Abzug in 1 ml gekühltem 
Ethanol (76 %, Merck KgaA, Darmstadt) waschen, vorsichtig 
schwenken 
 - 10 min Zentrifugation bei 14.000 U/min und 4 °C 
 - Dekantieren, Pellet in Reaktionsgefäß trocknen lassen 
5. Fertigung von DNA-Stammlösungen 
 - Pellet in 100 µl 1x TE-Puffer (ohne Rnase) resuspendieren 
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte  Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
6. Prüfung des DNA-Gehaltes der Stammlösungen 
 Gelelektrophorese 
 
- Elektrophoresekammer (Typ GNA 100, GE Healthcare Europe 
GmbH zuvor Amersham Biotechnology, Freiburg) unter Verwendung 
eines Geltabletts mit Kamm (11 Kavitäten) 
 
- für 1,0 %iges Gel 0,5 g Agarose (50-1000 bp, Carl Roth GmbH, 
Karlsruhe) in 500 ml 1x TBE-Puffer lösen und Gel gießen 
 
- Auftragen der Proben (5 µl DNA-Stammlösung versehen mit 2 µl 
Ladepuffer (Loading Dye Solution, MBI Fermentas GmbH, St. Leon-
Roth) und 2,0 µl eines Leiter-Standards (100 bp DNA-Leiter, äqui-
molar, Carl Roth GmbH, Karlsruhe) versehen mit 2,0 µl Ladepuffer 
 - Elektrophoresekammer mit 1x TBE-Puffer auffüllen 
 
- Laufbedingungen: Zeit 1,5 h; Spannung: 72 V, Stromstärke: 42 mA 
(Spannungsquelle: Standard Power Pack P25, W. Krannich GmbH & 
Co. KG, Göttingen) 
 
- Markieren der DNA in Färbebad (Ethidiumbromid-Lösung ein 
Tropfen Ethidiumbromid-Konzentrat je 1 l H2O, Merck KGaA, 
Darmstadt) 
 
- Fluoreszenzphoto des Gels mit Nahaufnahmekamera (Typ: CU 5, 
Polaroid GmbH, Offenbach am Main, Instant-Film 667, ebenfalls 
Polaroid) auf UV-Transilluminator (Fluo.Link, Biometra GmbH, 
Göttingen) bei einer Strahlungsintensität von ca. 7,5 mW/cm². Gel 












 Photometrische Messung des DNA-Gehaltes 
 
- vorsichtiges Dispergieren von 1 µl DNA-Stammlösung in 49 µl 
fluoreszenzfreiem Wasser (LiChrosolv®, Merck KGaA, Darmstadt) 
mittels Pipette in Einmal-Küvette (15 mm Zentrumshöhe, Typ  
UV-Küvette Mikro, Brand GmbH & Co KG, Wertheim) 
 
- Spektrophotometer (Ultrospec 1100pro, GE Healthcare Europe 
GmbH zuvor Amersham Biotechnology, Freiburg), Messung mit 
Programm „DNA“ des Spektrophotometers 
Abbildung: Beispiel für Schmier von DNA-Extraktions-
produkten (Stammlösung) im Agarosegel nach Ethidium-
bromid-Färbung 
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Anlage II: SSR-Protokoll für Fragmentanalyse an der 
ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
PCR (Polymerase Chain Reaction) 
 
Ansatz einer PCR-Probe  
20 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettiert) 
 - 14,40 µl Aqua bidest. 
 
- 2,00 µl PCR-Puffer (Lieferung mit Taq-Polymerase, Eppendorf 
AG, Hamburg) 
 
- 0,50 µl dNTP, 10 mmol/l (Desoxyribonukleosidtriphosphat, MBI 
Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) 
 
- 1,00 µl mit Cy5-Fluoreszenzfarbstoff gelabelter Forward Primer 
(5 pmol/µl) 
 - 1,00 µl Reverse Primer (5 pmol/µl) 
 
- 0,10 µl Taq-Polymerase (5 Einheiten je µl, Eppendorf AG, 
Hamburg) 
 - 1,00 µl Template DNA 
 Cyclerprogramm 
 
- Initiale Denaturierung  
Aktivierung der Taq-Polymerase T = 94 °C, t = 2 min 
            Denaturierung  T = 94 °C, t = 45 s 
 - 35 Zyklen         Annealing  T = 60 °C, t = 45 s 
            Extension  T = 72 °C, t = 1,75 min 
 - Finale Extension   T = 72 °C, t = 6 min 
 - Kühlung (optional)    T =  4 ° C, t = ∞ 
SSR-Fragmentanalyse an ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit (GE Healthcare 
Europe GmbH vormals Amersham Biotechnology, Freiburg) 
 
Ansatz für eine Fragmentanalyseprobe (ein PCR-Produkt) mit 
10 µl Gesamtvolumen 
 
- 39 Proben für einen ALFexpress-Lauf enthalten je Probe 1,00 µl 
Ladepuffer (Loading Dye Solution, MBI Fermentas GmbH, St. 
Leon-Roth), je 0,50 µl internen Standard für 50 bp Länge und 
500 bp Länge (ALFexpress Sizer 50 und ALFexpress Sizer 500, 
GE Healthcare Europe GmbH vormals Amersham Biotechnology, 
Freiburg) und 4,00 µl bis 8,00 µl Hauptamplifikationsprodukt 
 
- eine Probe externer Standard für Fragmentleiter 50 bp bis 500 bp 
enthält 1,50 µl Leiter-Standard (ALFexpress Sizer 50-500, GE 
Healthcare Europe GmbH, Freiburg), 3,00 µl Ladepuffer (Loading 
Dye Solution, MBI Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) und 5,50 µl 
TE-Puffer (Herstellung wie im DNA-Extraktionsprotokoll 
beschrieben) 
 
- Denaturierung der Proben bei 70 °C auf einem PCR-Cycler 
(Eppendorf AG, Hamburg), sofortige Kühlung auf Eis-Rack bei 
> 0 °C (Eppendorf AG, Hamburg) und Probenauftrag an der 
ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit 
↓ 
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
 
PAGE (Polyacrylamid-Gelelektrophorese),  
Vorbereitung und Running Conditions 
 
- fertigen eines PA-Gels (Reprogel High Resolution®, GE 
Healthcare Europe GmbH, Freiburg) nach den Vorschriften des 
Herstellers auf der kurzen Gelplatte (short gelplate), 
Polymerisationszeit 10 min mit der UV-Lampe Repro Set®  
(GE Healthcare Europe GmbH, Freiburg) 
 
- Running Conditions an ALFexpress (Einstellungen vorzunehmen 
an Steuerungssoftware ALFwin®) 
Temperatur:  50 °C 
Spannung:  1500 V 
Laufzeit:  1,5 h 
 Datenauswertung 
 
- Peak-Detektierung und Visualisierung mithilfe der Software 
AlleleLocator (GE Healthcare Europe GmbH, Freiburg) 
 
- Schwellenwert für die Peakerkennung: 
relative Mindest-Peakhöhe 50 
 
- doppelte visuelle Nachkontrolle der automatischen Peaksetzung 
und Korrektur für polymorphe SSR-Markerfragmente 
 
- manuelle Datenaufnahme für polymorphe Marker in binäre Daten 
mithilfe der Tabellenkalkulationssoftware Microsoft Excel, 
Allelanwesenheit (Wert = 1) und Allelabwesenheit (Wert = 0)  
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Anlage III: Erstes verwendetes AFLP-Protokoll für Fragmentanalyse 
an der ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit 
(GE Healthcare Europe GmbH, Freiburg) 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
Restriktionsverdau  
 
Restriktionsansatz für eine Probe, 50 µl Gesamtvolumen  
(in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 - 33,85 µl Aqua bidest. 
 
- 5,00 µl 10x OPA-Puffer (One-Phor-All, GE Healthcare Europe 
GmbH zuvor Amersham Biotechnology, Freiburg) 
 
- 0,50 µl BSA (bovines Serum-Albumin, MBI Fermentas GmbH, 
St. Leon-Roth) 
 
- 0,40 µl Mse I (10 Einheiten je µl,  
NEB New England Biolabs GmbH, Frankfurt am Main) 
 
- 0,25 µl Eco RI (20 Einheiten je µl,  
NEB New England Biolabs GmbH) 
 - 10,00 µl genomische DNA (25 ng DNA je 1,0 µl Aqua bidest.) 
 Inkubation 
 
- Ansätze in 2,0 ml Reaktionsgefäßen (Eppendorf AG, Hamburg) 
auf Blockthermostat (Kleinfeld Labortechnik GmbH & Co., 
Gehrden) inkubieren 
 - Dauer:   2,0 bis 2,5 h 
 - Temperatur   37 °C 
 - zügig weiter Adapter ligieren 
 Adapterligation 
 
Adapterherstellung, Endkonzentrationen   
50 pmol/µl Mse-Adapter, 5 pmol/µl Eco-Adapter 
 
- 50 µl Ansätze von jeweils 25,0 µl der einsträngigen Adapter-
Oligonukleotide (100 µmol/l Lösung) 
 
- Inkubation für 5 min bei 95 °C, anschließend langsames 
Abkühlen auf Raumtemperatur zum Annealing der DNA-
Oligonukleotidstränge 
 - 1:10 Verdünnung, nur der Eco-Adapter-Lösung, fertigen 
 - Lagerung bei -20 °C möglich 
 
Adapterligationsansatz für eine Probe,  
10 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 - 3,30 µl Aqua bidest. 
 
- 1,00 µl 10x OPA-Puffer (One-Phor-All, GE Healthcare Europe 
GmbH, Freiburg) 
 
- 1,20 µl ATP-Lösung, wässrig, 10 mmol/l (Adenosintriphosphat, 
Roche Diagnostics GmbH, Darmstadt) 
 - 1,00 µl Mse-Adapter 50 mmol/l 
 - 1,00 µl Eco-Adapter 5 mmol/l 
 
- 2,50 µl T4-DNA-Ligase (1,0 Weiss-Einheiten je 1 µl, MBI 
Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) 
↓ 
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
 Inkubation 
 
- je 10 µl Adapterligationsansatz zu Proben hinzugeben, auf 
Blockthermostat (Kleinfeld Labortechnik GmbH & Co., Gehrden) 
inkubieren 
 - Dauer:   3,0 bis 3,5 h 
 - Temperatur:  37 °C 
 Präselektive PCR, Präamplifikation 
 
Präamplifikationsansatz für eine PCR-Probe,  
50 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 - 29,30 µl Aqua bidest. 
 
- 4,50 µl PCR-Puffer (Lieferung mit Taq-Polymerase, Qiagen 
GmbH, Hilden) 
 
- 3,00 µl MgCl2-Lösung 25 mmol/l (Lieferung mit Taq-Polymerase, 
Qiagen GmbH, Hilden) 
 
- 5,00 µl dNTP, 2,5 mmol/l (Desoxyribonukleosidtriphosphat, 
Sigma-Aldrich Chemie GmbH, Taufkirchen) 
 - 1,50 µl präselektiver Eco-Primer (100 ng/µl) 
 - 1,50 µl präselektiver Mse-Primer (100 ng/µl) 
 - 0,20 µl Taq-Polymerase (HotStar® Taq, Qiagen GmbH, Hilden) 
 - 5,00 µl Template DNA (Adapterligationsprodukt) 
 
Cyclerprogramm für präselektive PCR 
(Eppendorf Gradient Cycler, Eppendorf AG, Hamburg) 
 
- Initiale Denaturierung, 
Aktivierung der Taq-Polymerase  T = 94 °C, t = 10 min 
            Denaturierung T = 94 °C, t = 30 s 
 - 20 Zyklen             Annealing  T = 60 °C, t = 30 s 
            Extension   T = 72 °C, t = 1 min 
 - Finale Extension   T = 72 °C, t = 5 min 
 - Kühlung (optional)    T =  4 ° C, t = ∞ 
Selektive PCR, Hauptamplifikation 
 
Hauptamplifikationsansatz für eine PCR-Probe, 
20 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 - 13,00 µl Aqua bidest. 
 
- 2,00 µl PCR-Puffer (Lieferung mit Taq-Polymerase, Qiagen 
GmbH, Hilden) 
 
- 1,20 µl MgCl2-Lösung 25 mmol/l (Lieferung mit Taq-Polymerase, 
Qiagen GmbH, Hilden) 
 
- 2,00 µl dNTP, 2,5 mmol/l (Desoxyribonukleosidtriphosphat, 
Sigma-Aldrich Chemie GmbH, Taufkirchen) 
 
- 0,10 µl mit Cy5-Fluoreszenzfarbstoff gelabelter selektiver Eco-
Primer (100 ng/µl) 
 - 0,60 µl selektiver Mse-Primer (100 ng/µl) 
 - 0,10 µl Taq-Polymerase (HotStar® Taq, Qiagen GmbH, Hilden) 
 - 1,00 µl Template DNA (Präamplifikationsprodukt) 
↓ 
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
 Cyclerprogramm (Gradient Cycler, Eppendorf AG, Hamburg) 
 
- Initiale Denaturierung, Aktivierung der Taq-Polymerase,  
     T = 94 °C, t = 10 min 
            Denaturierung  T = 94 °C, t = 30 s 
 
- 30 Zyklen         Annealing  T = 65 °C, abnehmend 1 °C
     je Zyklus bis 56 °C, t = 30 s 
            Extension   T = 72 °C, t = 1 min 
 - Finale Extension   T = 72 °C, t = 5 min 
 - Kühlung (optional)    T =  4 ° C, t = ∞ 
AFLP-Fragmentanalyse an ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit (GE Healthcare 
Europe GmbH vormals Amersham Biotechnology, Freiburg) 
 
Ansatz für eine Fragmentanalyseprobe 
(Hauptamplifikationsprodukt), 10 µl Gesamtvolumen 
 
- 39 Proben für einen ALFexpress-Lauf enthalten je Probe 1,00 µl 
Ladepuffer (Loading Dye Solution, MBI Fermentas GmbH, St. 
Leon-Roth), je 0,50 µl internen Standard für 50 bp Länge und 500 
bp Länge (ALFexpress Sizer 50 und ALFexpress Sizer 500, GE 
Healthcare Europe GmbH vormals Amersham Biotechnology, 
Freiburg) und 4,00 µl bis 8,00 µl Hauptamplifikationsprodukt 
 
- eine Probe externer Standard für Fragmentleiter 50 bp bis 500 bp 
enthält 1,50 µl Leiter-Standard (ALFexpress Sizer 50-500, GE 
Healthcare Europe GmbH, Freiburg), 3,00 µl Ladepuffer (Loading 
Dye Solution, MBI Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) und 5,50 µl 
TE-Puffer (Herstellung wie im DNA-Extraktionsprotokoll) 
 
- Denaturierung der Proben bei 70 °C auf einem PCR-Cycler 
(Eppendorf AG, Hamburg), sofortige Kühlung auf Eis-Rack bei 
> 0 °C (Eppendorf AG, Hamburg) und Probenauftrag an der 
ALFexpress DNA-Sequenzierungseinheit 
 PAGE (Polyacrylamid-Gelelektrophorese), Vorbereitung 
 
- fertigen eines PA-Gels (Reprogel High Resolution®,  
GE Healthcare Europe GmbH, Freiburg) nach den Vorschriften 
des Herstellers auf der kurzen Gelplatte (short gelplate), 
Polymerisationszeit 10 min mit der UV-Lampe Repro Set®  
 (GE Healthcare Europe GmbH, Freiburg) 
 
- Laufbedingungen am ALFexpress (Einstellungen vorzunehmen an 
Steuersoftware ALFwin®) 
Temperatur:  50 °C 
Spannung:  1500 V 
Laufzeit:  4,5 h 
 Datenauswertung 
 
- Peak-Detektierung und Visualisierung mithilfe der Software 
AlleleLocator (GE Healthcare Europe GmbH) 
 - Schwellenwert für die Peakerkennung: relat. Mindest-Peakhöhe 50 
 - doppelte visuelle Nachkontrolle der automatischen Peaksetzung  
 
- manuelle Datenaufnahme für polymorphe Marker in binäre Daten 
mithilfe der Tabellenkalkulationssoftware Microsoft Excel, 
Allelanwesenheit (Wert = 1) und Allelabwesenheit (Wert = 0)  
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Anlage IV: Zweites verwendetes AFLP-Protokoll für Fragmentanalyse an 
der ABI Prism 3730 DNA-Sequenzierungseinheit 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
Restriktionsverdau und Adapterligation (integrierter Restriktions-Ligationsschritt) 
 
Adapterherstellung, Endkonzentrationen  
50 pmol/µl Mse-Adapter, 5 pmol/µl Eco-Adapter 
 
- 50 µl Ansätze von jeweils 25,0 µl der einsträngigen Adapter-
Oligonukleotide (Lösung 100 µmol/l, Aqua bidest.) 
 
- Inkubation für 5 min bei 95 °C, anschließend langsames Abkühlen 
auf Raumtemperatur zum Annealing der DNA-Oligonukleotidstränge 
 - 1:10 Verdünnung nur der Eco-Adapter-Lösung, fertigen 
 - Lagerung ist einige Tage bis Wochen bei -20 °C möglich 
 
Restriktions-Ligations-Ansatz für eine Probe, 
50 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 
- 28,00 µl autofluoreszenzfreies Wasser (LiChrosolv®, Merck KGaA, 
Darmstadt) 
 
- 5,00 µl 10x Eco-Puffer (Lieferung mit Eco RI, MBI Fermentas 
GmbH, St. Leon-Roth) 
 
- 2,50 µl ATP-Lösung, wässrig, 10 mmol/l (Adenosintriphosphat, 
MBI Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) 
 - 1,00 µl Mse-Adapter 50 mmol/l 
 - 1,00 µl Eco-Adapter 5 mmol/l 
 
- 1,00 µl Mse I (zehn Einheiten je 1 µl, NEB New England Biolabs 
GmbH, Frankfurt am Main) 
 
- 0,50 µl Eco RI (20 Einheiten je µl, MBI Fermentas GmbH, St. Leon-
Roth) 
 
- 1,0 µl T4 DNA-Ligase (fünf Weiss-Einheiten je µl, MBI Fermentas 
GmbH, St. Leon-Roth) 
 




- Proben in 2,0 ml Reaktionsgefäßen (Eppendorf AG, Hamburg) auf 
Blockthermostat (Kleinfeld Labortechnik GmbH & Co., Gehrden) 
inkubieren 
  Dauer:   2,0 h 
  Temperatur:   37 °C 
 Verdünnung des Restriktions-Ligations-Produktes 
 
- Ansätze mit 100 µl autofluoreszenzfreiem Wasser (LiChrosolv®, 
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
Präselektive PCR, Präamplifikation 
 
Präamplifikationsansatz für eine PCR-Probe, 
50 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 
- 32,50 µl autofluoreszenzfreies Wasser (LiChrosolv®, Merck KGaA, 
Darmstadt) 
 
- 5,00 µl 10x PCR-Puffer (Lieferung mit Taq-Polymerase, Eppendorf 
AG, Hamburg) 
 
- 1,25 µl dNTP, 10 mmol/l (Desoxyribonukleosidtriphosphat, 
MBI Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) 
 - 3,00 µl präselektiver Eco-Primer (10 mmol/l) 
 - 3,00 µl präselektiver Mse-Primer (10 mmol/l) 
 - 0,30 µl Taq-Polymerase (Eppendorf AG, Hamburg) 
 
- 5,00 µl Template DNA  
(verdünntes Restriktions-Ligations-Produkt) 
 Cyclerprogramm für präselektive PCR 
 - Initiale Denaturierung  T = 72 °C, t = 2 min 
            Denaturierung  T = 94 °C, t = 20 s 
 - 20 Zyklen         Annealing  T = 56 °C, t = 30 s 
            Extension  T = 72 °C, t = 2 min 
 - Finale Extension   T = 72 °C, t = 10 min 
 - Kühlung (optional)   T =  4 ° C, t = ∞ 
 Test und Verdünnung des Präamplifiaktionsproduktes 
 
- Überprüfung des Präamplifikationserfolgs durch Visualisierung eines 
schwachen Schmiers auf einem Standard-Agarosegel  
(1,5 %, wie im DNA-Extraktionsprotokoll beschrieben) 
 
- restliche Ansätze mit 150 µl autofluoreszenzfreiem Wasser 
(LiChrosolv®, Merck KGaA, Darmstadt) auffüllen und vorsichtig 
mit Pipette mischen 
Selektive PCR, Hauptamplifikation 
 
Hauptamplifikationsansatz für eine PCR-Probe, 
20 µl Gesamtvolumen (in angegebener Reihenfolge pipettieren) 
 
- 10,10 µl autofluoreszenzfreies Wasser (LiChrosolv®, Merck KGaA, 
Darmstadt) 
 
- 2,00 µl 10x PCR-Puffer (Lieferung mit Taq-Polymerase, Eppendorf 
AG, Hamburg) 
 
- 0,40 µl dNTP, 10 mmol/l (Desoxyribonukleosidtriphosphat, 
MBI Fermentas GmbH, St. Leon-Roth) 
 
- 1,00 µl mit Fluoreszenzfarbstoff gelabelter selektiver Eco-Primer 
(2 µmol/l) 
 - 1,00 µl selektiver Mse-Primer (10 µmol/l) 
 - 0,10 µl Taq-Polymerase (HotStar® Taq, Qiagen GmbH, Hilden) 
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Forstsetzung von vorhergehender Seite 
 
Grundschritte Arbeitsschritte, verwendete Geräte, Chemikalien, Hilfsmittel 
 Cyclerprogramm für selektive PCR 
 - Initiale Denaturierung  T = 72 °C, t = 2 min 
            Denaturierung T = 94 °C, t = 20 s 
 
- 10 Zyklen         Annealing  T = 66 °C, abnehmend um 1 °C  
     je Zyklus, t = 30 s 
            Extension  T = 72 °C, t = 2 min 
            Denaturierung T = 94 °C, t = 20 s 
 - 20 Zyklen         Annealing  T = 56 °C, t = 30 s 
            Extension  T = 72 °C, t = 2 min 
 - Finale Extension   T = 60 °C, t = 30 min 
 - Kühlung (optional)    T =  4 ° C, t = ∞ 
Multiplex-AFLP-Fragmentanalyse an ABI Prism 3730 DNA-Sequenzierungseinheit  
(Applied Biosystems Applera Deutschland GmbH, Darmstadt) 
 Ansatz für eine Multiplexprobe (Hauptamplifikationsprodukt) 
 
- je nach Pipettiergenauigkeit Mindest-Gesamtvolumen der 
Multiplexprobe abstimmen und folgenden Ansatz fertigen: 
5 Volumenteile autofluoreszenzfreies Wasser (LiChrosolv®, Merck 
KGaA, Darmstadt) 
1 Volumenteil 6FAM-gelabeltes Hauptamplifikationsprodukt 
1 Volumenteil VIC-gelabeltes Hauptamplifikationsprodukt  
1 Volumenteil NED-gelabeltes Hauptamplifikationsprodukt  
2 Volumenteile PET-gelabeltes Hauptamplifikationsprodukt 
 
- Probenzusammensetzung für ABI Prism 3730 Kapillar-
Sequenzierungseinheit (Applied Biosystems Applera Deutschland 
GmbH, Darmstadt):  
10,00 µl Ladepuffer (HiDi Formamid, Applied Biosystems) 
0,15 µl Standard (Gene Scan 500 LIZ, Applied Biosystems) 
1,00 µl Multiplexprobe 
 
- Probenauftrag an der Sequenzierungseinheit und Lauf nach 
Anleitung des Herstellers (Applied Biosystems) 
 Datenauswertung 
 
- automatische Peak-Detektierung und Visualisierung mithilfe der 
Software GeneMapper (Version 4.00, Applied Biosystems Applera 
Deutschland GmbH, Darmstadt) unter Benutzung der AFLP-binning 
und AFLP-genotyping Tools 
 
- Schwellenwert für die Peakerkennung:  
relative Mindest-Peakhöhe 150 
 




- visuelle Nachkontrolle der automatischen Allelerkennung bei Peaks 
nahe dem Schwellenwert 
 
- Export binärer Daten mit softwareinternem Tool   
(Allelanwesenheit: Wert = 1; Allelabwesenheit: Wert = 0) 
 
14 Anhang  •  Anlage V  
Anlage V: Vorläufige genetische Consensus-Kopplungskarte für die 
Parentalgeneration (Populus tremula L. „Schandau 4“ x 
P. tremula „Lichtenhain 1“)  
 
 
Abbildungen der folgenden Seiten: Vorläufige genetische Consensus-Kopplungskarte für die 
Parentalgeneration (Populus tremula L. „Schandau 4“ x P. tremula „Lichtenhain 1“) der F1-Nach-
kommenschaft „Graupa III“. Senkrechte Balken repräsentieren Kopplungsgruppen (KG). 
Beschriftung rechts der Balken: Namen der Loci, AFLP schwarz (fett: Typ a0 x a0), SSR rot. 
Beschriftung links der Balken: Position der Loci in Centimorgan (1,0 cM entspricht der  
Wahrscheinlichkeit für ein Rekombinationsereignis zwischen zwei gekoppelten Loci je 100 
Meiosen) in Entfernung zum obersten Locus. In Klammern sind Chromosomenzuordnungen der 
betreffenden KG anhand platzierter SSR vermerkt. Quellenangaben für Lokalisierungen der SSR 
sind der Tabelle 2 (Seite 73) der Arbeit zu entnehmen. Loci mit Unterstrich vor dem Namen haben 
einen geringen Anteil fehlender Genotypinformation (< 5 % des Markerdatensatzes).  
Mit * gekennzeichnete Loci weisen Segregationsdistorsion auf (Chiquadrat-Test; Nullhypothese: 
keine Abweichung von Mendel’scher Segregation; Signifikanzlevel (P-Wert ≤ ): *: 0.1; **: 0.05; 
***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; ******: 0.0005; *******: 0.0001). 
 
Figures on the following two pages: Preliminary consensus genetic linkage map for the parental 
generation (Populus tremula L. “Schandau 4” x P. tremula “Lichtenhain 1”) of the F1-full-sib 
progeny „Graupa III“. Vertical bars refer to linkage groups (KG). Labelling on the right-hand side: 
locus name, AFLP in black, SSR in red. Labelling on the left-hand side: locus position, given in 
centi-morgans (1,0 cM corresponds to the likelihood of one recombination per 100 meioses events 
between two linked loci) in distance to the topmost locus. Chromosome affiliations of the 
respective linkage groups are given in brackets according to mapped SSR with known chromosome 
affiliation. References for SSR localisations are given in table 2 (page 73). Loci incorporating an 
underscore character before the locus name have a small percentage of missing data (< 5 % of the 
complete marker dataset). Loci labelled with * show segregation distortion (chi-square test, null 
hypothesis: no deviation from the Mendelian segregation; level of significance (p-value ≤ ): *: 0.1; 
**: 0.05; ***: 0.01; ****: 0.005; *****: 0.001; ******: 0.0005; *******: 0.0001). 
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Vorläufige Consensus-Karte  
Populus tremula L. „Schandau 4“ (♀) / P. tremula „Lichtenhain 1“ (♂) 
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Forstsetzung vorläufige Consensus-Karte  
Populus tremula L. „Schandau 4“ (♀)  /  P. tremula „Lichtenhain 1“ (♂)  
EAGAMACC-1910
EATAMCAT-7116
EAGAMGGA-18726
EACTMCTA-12636
26
EAAGMGAC-1230
EAGAMAGT-947
EAAGMCTA-1939
EATAMCAT-9513
EAAGMCTA-12620
EAGAMCAT-332*27
EAGAMCAT-16834
27
WPMS05*****0
PMGC108*16
EAGAMGGA-120**26
EACTMACC-180**32
EACTMCTA-18034
28 (Chr. XII)
EAAGMAGT-1340
EACTMGAC-25319
EACTMACC-6033
29
EATAMCAT-1080
EAAGMACC-16710
EAGAMAGT-20017
_AGGMAAC-33131
30
EATAMAGT-106*0
EATAMAGT-1081
WPMS1716
ORPM31231
31 (Chr. VII)
EAGAMACC-192**0
EACTMGAC-17117
EACTMAGT-21530
32
EAAGMTAT-2710
EAGAMTTT-1557
EAGAMAGT-176***29
33
EAGAMTTT-129**0
EAAGMCTA-6412
PTR328
34 (Chr. IX)
EAGAMGGA-2950
EATAMCAT-29713
EACTMCTA-5227
35
EATAMCAT-2480
EAGAMAGT-13221
EAGAMAGT-13126
36
EAAGMTAT-2370
EAGAMAGT-2118
EACTMAGT-116***25
37
_ATTMAGT-2800
EAGAMAGT-9015
EACTMTAT-25424
38
EATAMAGT-2290
EAAGMTAT-167*12
EAAGMTAT-17022
39
EAGAMCAT-3040
EAAGMGAC-10713
EATAMAGT-5419
40
EATAMCAT-650
EACTMGAC-1592
EAAGMGAC-1437
EACTMCTA-17411
EACTMCTA-17317
41
EACTMGAC-2280
EAGAMAGT-694
EACTMGAC-2138
42
